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EINLEITUNG. 


Seit den Versuchen von Gudernatsch, der durch Fitterung mit Schild- 
driisenstoff ein vorzeitiges Eintreten der Metamorphose der Kaulquappen 
hervorrief, ist die Abhangigkeit dieses Wendepunktes in der Ontogenese der 
Larven von dem Schilddriiseninkret offensichtlich geworden. Die zahlreichen, 
von einer Reihe Autoren wiederholten analogen Versuche mit einer durch 
kiinstliche Hyperthyreoidisation hervorgerufenen vorzeitigen Metamorphose 
(ABDERHALDEN, ROMEIS, ABELIN, JARISCH, SWINGLE und viele andere) er- 
gaben durchaus einstimmige und stets positive Resultate. Anderseits haben die 


Thyreoidektomieversuche, die auch Ofters beschrieben worden sind (ALLEN, 


A. Z. 1936. Acta Zoologica 1936. Bd. XVII 
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Hoskins, SWINGLE, SCHULTZE u. a.), in allen Fallen ohne Ausnahme 
zur Ausschaltung der Metamorphose und zur Bewahrung des permanenten 
Larvenzustandes bei Kaulquappen gefiihrt. Aber durch Fiitterung dieser 
thyreoidektomierten Kaulquappen mit dem Schilddrisenstoffe, welcher das 
Fehlen der Schilddriise kompensiert, wird die Metamorphose hervorgerufen. 

Die Ubereinstimmung der Ergebnisse der Hyperthyreoidisation und Thy- 
reoidektomie verleiht der Schlussfolgerung von dem Zusammenhang zwischen 
der Metamorphose und dem Inkret der Schilddriise eine kategorische Zuver- 


> 


lassigkeit, und schon im Laufe der letzten 10—15 Jahre unterliegt die | 
deutung der Schilddrtise als eines die Metamorphose hervorrufenden Faktors 
nicht nur keinem Zweifel, sondern diese Abhangigkeit wird sogar als Test 
fur die Konstatierung der Aktivitat der Schilddruse angewandt. 

Bestimmt nun einmal die Schilddriise durch ihr Inkret den Beginn der 
Metamorphose und ist diese ein komplizierter morphogenetischer Prozess, 
der sich in einer bestimmten Entwicklungsperiode des Larvenindividuums 
vollzieht, so muss die Schilddriise zu dieser Zeit eine erhohte Inkretaus- 


scheidung zeigen. Folglich kénnen wir, wenn wir den Zustand der Schild- 


driise unmittelbar vor der Metamorphose und im Laufe derselben studieren, 


sie in einem Zustande erhohter Tatigkeit beobachten, wobei diese gesteigerte 
Funktionierung hier einen normalen physiologischen Charakter tragt. 

Das Wichtigste im Problem der Untersuchung des Charakters und der 
Art der Schilddriisensekretion ist die Frage nach der Art und Weise der 
Ausfuhrung des in den Follikeln angesammelten Hormons in den Blutlauf 
oder in die lymphatischen Gefasse. Der Versuch von BENSLEY (1916) die 
Sekretion der Schilddriisenzellen als durch die basalen Zellenden direkt in 
das Blut erfolgend darzustellen und dadurch die Frage nach Abfuhrwegen 
des intrafollikularen Kolloids jeder Bedeutung zu berauben, ist gegenwartig, 
nach den Arbeiten von Grap fur ganzlich misslungen zu erachten. GRAB hat 
durch direkte Versuche (1933) nachgewiesen, dass, wenn das Kolloid selbst 
auch nicht als wirkendes Prinzip erscheint, so sind doch jedenfalls 95 % der 
wirkenden Stoffen — des Thyroxins und des Dijodthyrosins mit dem 
Kolloid verbunden und folglich unterliegen sie, sich in der Follikelhohle an- 
sammelnd, der Entleerung durch die Wand des letzeren. Hier sind drei 
Wege denkbar —, entweder entleert sich das Kolloid durch das Zerreissen 
der Follikelwande direkt in die lymphatische Bahn (altere Autoren: LANGEN- 
DORFF, 1889, ANDERSSON, 1894, E. ScuMip, 1896, in jungster Zeit: HErR- 
MANN, 1933), entweder auf interzellularem Wege, durch Interzellulargange 
1894, MatsunaGa, 1909, MAYEROWNA—HIRSCHLEROWA, 1927, 
UHLENHUTH, 1927—1928), oder endlich transzellular, auf dem Wege der 
Kolloidresorption vermittels der Zellen und seine Transportierung durch thr 


Zytoplasma (GRANT, 1930, 1931, SEVERINGHAUS, 1933). 
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Gleichzeitig mit der Frage nach den Ausfiithrungswegen des Inkrets gewinnt 


die Frage nach dem intrazellularen Kolloid, welches als eine charakteristische 
Besonderheit der Schilddriise erscheint, gréssere Bedeutung. Diese beiden 
Fragen sind eng verknupft mit einander, denn die Anhanger der transzellu- 
laren Theorie verbinden das Auftreten des intrazellularen Kolloids mit der 
Kolloidentleerung aus den Follikeln, indem sie die Bildung von Schollen 
des intrazellularen Kolloids fiir das Resultat einer Resynthese des von der 
Zelle resorbierten follikularen Kolloids halten, wahrend die meisten Autoren 
in dem intrazellularen Kolloid ein sich synthesierendes follikulares Kolloid, 
welches spater in die Follikelhohle ubergeht, sehen. 

Das Studium der ruhenden Schilddrise gestattet es nicht eine bestimmte 
Antwort auf die aufgeworfenen Fragen zu geben, denn der Sekretions- 
prozess verlauft unter den gewohnlichen funktionellen Bedingungen in der 
Schilddriise schwach und langsam, weshalb die ihn begleitenden adaquaten 
morphologischen Veranderungen in den Schilddrtsenzellen dermassen schwach 
sind, dass sie durch die Hilfsmittel der mikroskopischen Untersuchung sich 
nicht nachweisen lassen. Folglich zur Ermoglichung einer Analyse der Aus- 
bildungsprozesse und der Ausfthrungsweise des Kolloids und zur Aufklarung 
ihrer Dynamik ist es notwendig auf irgend eine Weise eine gesteigerte 
Tatigkeit der Schilddriise hervorzurufen, denn in einem solchen Falle miussten 
diese Prozesse sich verstarken und scharfer ausgepragt sein. 

Es existieren mehrere Methoden, um auf experimentelle Weise eine ge- 
steigerte Hyperfunktion der Schilddruse hervorzurufen, von diesen wirken 
am effektivsten die Kalte (CRAMER und Luprorp, 1926, 1928) und der 
thyreotrope Hormon des Hypophysenvorderlappens (LOEB, 1929, 1932, 
ARON, 1930, JANSSEN und LOESER, 1931). 

Allein ungeachtet des physiologischen Charakters dieser Reize, versetzt 
deren Wirkung die Schilddriise in einen Zustand, der sich von dem normalen 
durch seine Gespanntheit scharf unterscheidet und daher durfen die dabei 
in den Zellen beobachteten Erscheinungen, nicht ohne erganzende Approba- 
tion als normal und dem typischen Verlauf der funktionellen Prozesse in den 
Zellen der Schilddriise als eigen akzeptiert werden. 

Die gesuchte Approbation wird uns durch das Studium des Verhaltens der 
Schilddriise wahrend der Metamorphose der Amphibien gegeben, denn die 
Metamorphose muss, indem sie auf einmal in einem gewissen Momente des 
larvalen Lebens der Amphibie eintritt und sehr schnell, in einigen Tagen ver- 
lauft, gerade dadurch mit einer schroffen und intensiven Steigerung der funk- 
tionellen Aktivitat der Schilddriise verbunden sein. Daraus folgt klar, dass 
beim Studium des Zustandes der Schilddriise wahrend der Metamorphose 
wir darauf rechnen koénnen, Hinweise auf den Verlauf und die Richtung des 
Sekretionsprozesses in der Gl. thyreoidea zu erhalten und damit der Losung 


der oben gestellten Fragen nahe zu kommen. 
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Der Zustand der Schilddriise wahrend der Metamorphose war Gegenstand 
der Untersuchung verschiedener Autoren. UHLENHUTH (1927, 1928) und 
GRANT (1931) untersuchten ihr Verhalten wahrend der Metamorphose von 
Amblystomen, hauptsachlich bei Amblystoma opacum und bei A. Jeffer- 
sonianum, und Hrirscu (1929) wahrend der Metamorphose bei Triton 
taeniatus. Bei Urodela aber verlauft die Metamorphose langsam und die 
metamorphischen Veranderungen, insbesondere die regressiven, sind unbe- 
deutend. Da die Schilddriise durch ihr Inkret in erster Linie die kataboli- 


tischen, destruktiven Prozesse verstarkt, so steht zu erwarten, dass bei den 


Anura, wo die Metamorphose schnell verlauft und von einem grosseren 


Diapason der Reduktionsprozesse und der Zerstorung der larvalen Organe 
begleitet wird, ihre Funktionierung bei der Metamorphose dieser Amphibien 
sich viel bedeutender steigert, als es bei der Metamorphose der Urodela der 
Fall ist. Das Verhalten der Schilddriise wahrend der Metamorphose bet 
den Anura studierte MAYEROWNA—HIRSCHLEROWA an den Kaulquappen 
von Rana (1922, 1928), wobei die genannte Forscherin sich hauptsachlich 
fiir das Verhalten des Golgischen Apparates der Schilddriisenzellen wahrend 
der Metamorphose interessierte, so dass die Sekretionsprozesse und die Kol- 
loidentleerung in ihrer Arbeit nicht genuigend beleuchtet wurden. Ausser 
dieser Autorin hat das Verhalten der Schilddruse bei den Kaulquappen von 
Rana temporaria wahrend der Metamorphose ganz kurz auch SKLOWER 
(1925) gestreift. Jedoch hat der Letztgenannte, indem er sich auf den Nach- 
weis der Funktionssteigerung der Schilddriise vor der Metamorphose und 
wahrend derselben beschrankte, die Sekretionsprozesse, die dabei in den 
Zellen vor sich gehen, ausser Acht gelassen. 

Die oben erwahnten Erwagungen bewogen uns nach einer Antwort aut 
die oben aufgeworfenen Fragen, namlich die Frage nach der Mechanik und 
der Richtung des Sekretionsprozesses in der Schilddritise, die Frage nach der 
Art und Weise der Ausfthrung des angesammelten Kolloids aus den Fol 
likeln und die Frage nach der Bedeutung des intrazellularen Kolloids, in sorg- 
faltigem Studium der in den Schilddriisenzellen der Kaulquappen von Rana 
temporaria wahrend der Metamorphose sich abspielenden Prozesse zu suchen. 
Die Kaulquappen von Rana temporaria wurden als Untersuchungsobjekt aus 
dem Grunde gewahlt, weil bei dieser Form die Metamorphose sehr schnell 
sich vollzieht und sttirmisch verlauft, was das Vorhandensein einer bedeu- 
tenden und plotzlichen Steigerung der funktionellen Tatigkeit der Schild- 
driise voraussetzen lasst. 

Die Metamorphose ist eine komplizierte Kette korrelierter biochemischer 
und morphogenetischer Reaktionen, deren fuhrendes Glied das Inkret der 
Schilddriise ist. Eine Analyse der Gesetzmassigkeiten, wie sie in der Meta- 
morphose auftreten, fuhrte uns, indem sie die Moglichkeit gab aufzuklaren, 


wie die primare durch die Inkretansammlung der Schilddriise hervorgerufene 


4 
4 


DIE SCHILDDRUSE DER RANA TEMPORARIA 


Steigerung des Metabolismus vermittels einer Reihe von Zwischenprozessen 


den morphogenetischen Resorptionseffekt der larvalen Organe hervorruft, zur 
Schlussfolgerung, dass zur Verwirklichung der Metamorphose nur eine 
kurzfristige, aber starke Inkretion der Schilddrtise ganz zu Beginn der Meta- 
morphose erforderlich ist, die letztere verlauft, nachdem sie einmal begonnen 
hat, weiterhin automatisch ohne direkten Anteil der Schilddriise (ALEscuIN, 
1935). Darauf folgt, dass die Schilddriise ihre maximale Tatigkeit vor der 
Metamorphose und zu Beginn derselben aussern muss. Diese Annahme ist 
durch die vorliegende Untersuchung vollstandig bestatigt worden. 

Gleichzeitig mit der Erforschung des Zustandes der Schilddriise taucht 
die Frage auf nach ihren Altersanderungen. In der Tat um den Zeitpunkt 
des Beginns der Metamorphose erreicht die Schilddriise eine bestimmte Ent- 
wicklungsstufe, auf welcher sie fahig ist, eine energische und intensive Tatig- 
keit zu entwickeln. Nun fragt es sich erstens, von welchem Momente an im 
larvalen Leben die Schilddriise die Bereitschaft zu gesteigerter Tatigkeit 
erreicht, und zweitens, wie verandern sich ihre Eigenschaften mit dem Alter. 
Unsere Beobachtungen (ALESCHIN, 1925), wie auch die Versuche von RomEIs 
(1923) und in jingster Zeit die Versuche von ALLEN (1932) haben gezeigt, 
dass der Zeitpunkt des Eintritts der beschleunigten Metamorphose nach der 
Thyreoidisation im hédchsten Grade von dem Alter der Kaulquappe abhangt, 
und die Fahigkeit auf die Hyperthyreoidisation durch schnelle vorzeitige 
Metamorphose zu reagieren, erscheint bei der Kaulquappe ungefahr um die 
Mitte ihres larvalen Lebens. Vor Ejintritt dieses Stadiums reagiert die Kaul- 
quappe auf die Hyperthyreoidisation bedeutend langsamer, wobei der Eintritt 
der Metamorphose sich mehr verzogert und desto spater eintritt, je jinger 
die Kaulquappe ist. 

Die Fahigkeit der Larvengewebe auf die Hyperthyreoidisation zu reagieren, 
steht gewissermassen in Korrelation mit dem Zustande der Schilddriise. Bei 
der neotenischen Typhlomolge Rathbuni ruft die Hyperthyreoidisation den 
EKintritt der Metamorphose nicht hervor (UHLENHUTH, 1923) und gleich 
zeitig erweist es sich, dass die Schilddrtse dieses Tieres atrophisch ist. Ist 
dem einmal so, so haben wir das Recht zu erwarten, dass bei der jungen 
Kaulquappe eine verzogerte und abgeschwachte Reaktion auf die Hyper- 
thyreoidisation ebenfalls, wenn auch nicht gerade in Abhangigkeit, so doch 
in Parallele zu der unvollendeten organogenetischen Entwicklung der Schild 
driise steht. Eine der charakteristischesten Besonderheiten der vollkommen 
entwickelten und normal funktionierenden Schilddrtise ist ihr Verhalten 
gegen die Hyperthyreoidisation: wenn man dem Tier von aussen her den 
Schilddrtisenstoft zuftihrt, so zeigt dessen eigene Schilddrtise die Erscheinung 
der Hypofunktion und der Kolloidansammlung. Die Follikeln dehnen sich 
stark, indem sie sich mit angesammeltem und nicht ausgeftihrtem Kolloid 


fillen, das Epithel wird flacher, die benachbarten Follikeln konnen durch 
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Zerstorung ihrer Zwischenwande zusammenfliessen. Im allgemeinen erfolgt 
ein Zustand, der an den Kolloidkropf (CourRIER, 1928) erinnert. 

Der beschriebene Zustand der Schilddriise tritt bei Hyperthyreoidisation 
dermassen bestandig ein, dass wir das Recht haben, daraus auf einen nor- 
malen funktionellen Zustand der Driise zu schliessen, wenn sie in angegebener 
Weise reagieren kann. Folglich lasst sich die durch die Hyperthyreoidisation 
hervorgerufene Reaktion dazu benutzen, um daruber urteilen zu konnen, in 
welchem Zustande die untersuchte Driise sich befindet. 

Von diesen Erwagungen ausgehend, versuchen wir den Zeitpunkt des Be- 
ginns der vollen Funktionierung der larvalen Schilddriise nach ihrem Ver- 
halten gegen die Hyperthyreoidisation zu bestimmen. 

So bildet denn das Thema der vorliegenden Untersuchung: a) das Studium 
der Schilddriise bei verschiedenen Larvenalterstufen vor der Metamorphose 
mit Berucksichtigung ihrer Reaktionen auf die Hyperthyreoidisation und 
b) eine genaue Analyse der Strukturanderungen bei der Metamorphose 
zwecks des Versuchs durch eine Analyse der Prozesse, die wahrend der 
bedeutenden Funktionssteigerung der Schilddriise bei der Metamorphose vor 
sich gehen, zur Losung des Problems der Sekretion der Schilddrisenzelle zu 


gelangen. 


MATERIAL UND METHODEN. 


Als Material fur die vorliegende Untersuchung dienten die Kaulquappen 
von Rana temporaria. Bei der Wahl dieser Tierart war der Umstand ent- 
scheidend, dass bei ihr die Metamorphose sehr schnell verlauft, so dass hier 
zu diesem Zeitpunkte eine besonders bedeutende Funktionssteigerung der 
Schilddriise zu erwarten war. Die Kaulquappen waren teils im Laboratorium 
aus Laich geziichtet, teils in denselben Teichen gesammelt worden, aus denen 
der Laich stammte. 

Fur histologische Untersuchungen wurde der ganze vordere Teil der Kaul- 
quappe fixiert, der ungefahr in der Region des Herzens abgeschnitten wurde. 
Fixiert wurde hauptsachlich mit ZENKERs Flissigkeit mit Formalin und Essig- 
saure, oder nach Romets. Die Einbettung geschah in Paraffin oder Zelloidin- 
Paraffin, und die eingebetteten Kopfchen wurden in 4 u dicke sagittale Serien- 
schnitte total zerlegt. Die Probepraparate zeigten, dass die besten fiir die 
Analyse geeignetsten Bilder die Azanfarbungsmethode nach MALLory- 


HEIDENHAIN ergibt, weshalb die ganze Untersuchung hauptsachlich mittels 


dieser Methode ausgefuhrt wurde. Fur die Versuche der Hyperthyreoidisation 


wurden ,,Thyreoidea-Tabletten“® von E. Merck angewandt, die je 0,1 gr. 


entfetteter und getrockneter Schilddrtisen enthielten. 
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WI. DIE SCHILDDRUSE IN DER LARVENENT- 
WICKLUNG VOR DER METAMORPHOSE. 


A. FRUHSTADIEN. 


Die allerfriihesten der von uns untersuchten Stadien der Schilddriise ergab 
eine Kaulquappe, 23 Tage alt, die eine Totallange von 15,7 mm und eine 
Rumpflange von 6,7 mm hatte (Abb. 1). Von aussen ist die Schilddriise mit 


einer feinen, doch deutlich ausgesprochenen, bindegewebigen Hille bedeckt, 


Abb. 1. Die Schilddrtise einer Kaulquappe, 23 Tage alt, Lange 15,7 mm. Fix. Zenker- 

Formol, Azanfarbung. Zeiss, Apochr. 2 mm, Okul. 4, Zeichenappar. Abbe. FH 

Hohlen in einer ununterbrochenen synzytiellen Zellenmasse; K — Kolloid, ungleichmas- 
sig koaguliert bei der Fixierung; P — Pigmentkorner. 


die auf der Abbildung nicht dargestellt ist und die aus einer Reihe lang- 


gestreckter Mesenchymzellen besteht. Die Schilddrise selbst bildet eine dichte 


synzytielle Masse. Die Zellgrenzen fehlten ganzlich, und da nur wenig Zyto- 


plasma vorhanden ist, so liegen die grossen Kerne einander eng an. Die Kerne 
sind von verschiedener, meistens von bedeutender Grosse und sind unge- 
ordnet orientiert. Manche Kerne unterscheiden sich durch sehr fein zer- 
streutes Chromatin. 

In der dichten synzytiellen Masse, welche die Schilddriise in dem be- 
schriebenen Stadium darstellt, findet keine Absonderung der Follikel statt. 
Nur stellenweise treten die Zellen etwas auseinander, indem sie Lumen 
bilden (FH), die sich mit Kolloid ftillen. Dieses primare Kolloid ist sehr 
diinnfltissig, was aus seiner ungleichmassigen Gerinnbarkeit bei der Fixierung 
(K) zu ersehen ist, wenn sich darin Klimpchen und Wilste bilden, die sich 
als kompaktere Strukturen, bei Azanfarbung rot farben, wahrend die wubrige 


Kolloidmasse eine blassblaue Schattierung annimmt. 
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Das beschriebene Stadium entspricht dem von UHLENHUTH (1927) be- 
schriebenen, das er ,,Zellstrangstadium“ nennt. Die fernere Entwicklung, wie 
sie Un_LeNnnutTH ftir die Amblystomalarven schildert, vollzieht sich auf die 
Weise, dass das Bindegewebe hereinwachst und den Zellenstrang in einzelne 
Abschnitte trennt und dass dabei die Follikel erscheinen. Letztere entstehen 
dadurch, dass die Zellen, nachdem sich an ihren apikalen Enden Tropfchen 
intrazellularen Kolloids gebildet haben, mit ihren Enden sich gegeneinander 
orientieren, worauf die in Bertthrung gekommenen apikalen intrazellularen 
Kolloidtrépfchen aus den Zellen treten und verschmelzen, indem sie ein 


intrafollikulares Kolloid bilden. Die Entwicklung der Schilddriise der Kaul- 


quappen von Rana temporaria erfolgt auf andere Weise. Hier lasst sich 


keine Bildung von intrazellularen Tropfchen beobachten, und in dieser Be- 
ziehung konnen wir SKLOWER (1925) nicht beistimmen, der in Stadium E 15 
(das dem hier erwahnten Stadium entspricht) Sekrettropfchen innerhalb der 
Zellen und zwischen den Zellen beschreibt. In der dichten synzytiellen Zellen- 
masse bilden sich allmahlich kleine Lumen, die sich mit Kolloid fullen, das 
sich dergestalt als intrafollikular erweist. Es erfolgt ebenfalls kein Einwachsen 
des Bindegewebes in das Innere des kiinftigen Parenchyms und in der 
weiteren Entwicklung fehlt das Bindegewebe zwischen den Follikeln der 
Schilddruse der Kaulquappe entweder ganzlich oder ist sehr sparlich, im 
Unterschiede von der Schilddriise des ausgewachsenen Frosches, wo das 
interfollikulare Bindegewebe reichlich vorhanden ist. Die nach den sich 
bildenden Hohlen gerichteten Zellenden sind dicht pigmentiert (P), wie es 
auch SKLOWER beschreibt (1. cit.). 

Also geht das Auftreten des Kolloids der Schilddruse der Kaulquappen 
von Rana temporaria der Bildung und der Absonderung der Follikel voraus. 
In dieser Beziehung weichen unsere Beobachtungen von dem ab, was Hirscu 
(1g28—1929) an Tritonlarven beschreibt, wo das erste Auftreten des Kol- 
loids gleichzeitig mit der Absonderung der Follikel erfolgt, wobei die in einem 
fruheren Stadium eine synzytielle Masse bildenden Zellen durch deutliche 
Zellgrenzen geschieden sind. Im Vergleich zu der Kaulquappe von Rana 
temporaria verspatet sich bei den Tritonlarven die Kolloidbildung sehr 
bedeutend. 

Die Futterung der Kaulquappen mit Schilddrisensubstanz in einem 
fruhen Entwicklungsstadium (die Hyperthyreoidisation begann 6 Tage nach 
dem Ausschlupfen) rief den Eintritt einer beschleunigten Metamorphose 
erst 18 Tage nach Beginn der Futterung hervor, ungeachtet einer grosseren 
Dosis Thyreoidins. Am Tage vorher, bevor bei den hyperthyreoidisierten 
Kaulquappen deutliche Anzeichen des Eintrittes der Metamorphose zu_be- 
merken waren, befand sich die Schilddriise der Kontrolltiere in dem eben 
beschriebenen Zustande (Alter: 23 Tage). Die gleichzeitig mit ihr fixierte 


Schilddruse einer hyperthyreoidisierten Kaulquappe liess bedeutende Ver- 
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anderungen ihrer Struktur erkennen (Abb. 2). Anstatt einer dichten synzy- 


tiellen Masse, als welche sich die Schilddrtise der Kontrolltiere erwies, liessen 
sich hier vollstandig geformte und deutlich von einander gesonderte ab- 
geschlossene Follikel erkennen, die mit einer gut ausgesprochenen Basalmem- 
brane bekleidet waren (BM). Im Inneren jedes Follikels war ein kleines 


mit Kolloid gefilltes Lumen zu sehen (A). Das Kolloid war blassblau ge- 


Abb. 2. Schilddrise einer Kaulquappe, 23 Tage alt, die mit Thyreoidin im Alter von 

6 Tagen und 14 Tagen gefuttert wurde. Fixiert kurz vor dem Auftreten der Anzeichen 

beschleunigter Metamorphose (die tbrig geblicbenen Kaulquappen derselben Kultur 

liessen am nachsten Tage den Eintritt der Metamorphose erkennen). Fix. Z.-F., Azan- 

farbung. Zeiss, Apochr. 2 mm, Okul. 4, Zeichenappar. Abbe. BM Basalmembran ; 

K — Kolloid, ungleichmassig koaguliert bei Fixierung mit Entmischung der festeren 
Tropfen; P Pigmentkorner. 


farbt, und diese Blasse seiner Farbung lasst vermuten, dass es sehr flussig 
ist. In diesem flussigen Kolloid befinden sich festere Schollen, die sich blau 
und rot gefarbt haben — augenscheinlich das Resultat ungleichmassiger Gerin- 
nung des flussigen Kolloids bei der Fixierung. Die Zellgrenzen sind unsicht- 
bar, das Zytoplasma ist sparlich, aber zwischen den Kernen sammelt sich 
stellenweise Pigment (P) an, die kiinftigen Zellgrenzen bezeichnend. Be- 
sonders viel Pigment sieht man in den apikalen, dem Follikellumen zugewandten 
Zellenden. Die Kerne sind gross, wobei sie die Tendenz haben, sich mit 
ihren Langsachsen vertikal zu richten, und diese vertikale Orientierung weist, 
wie wir weiterhin sehen werden, auf eine gesteigerte Tatigkeit der Schild- 


druse hin. 
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Eine Zusammenstellung der Schilddrise der hyperthyreoidisierten Kaul- 
quappen und der Kontrolltiere gleichen Alters zeigt, dass in dem betreffenden 
Falle die Hyperthyreoidisierung auf einer sehr friihen Entwicklungsstufe die 
fernere Entwicklung der Schilddriise stimulierte. Das ist aus der Bildung 
ganzlich geformter und abgesonderter Follikel und aus einer bestimmten 
gesetzmassigen Orientierung der Zellen und ihrer Kerne zu erkennen. Eine 
flussigere Konsistenz des Kolloids lasst aber annehmen, dass die Hyper- 
thyreoidisation ausser der Stimulierung der ferneren Strukturentwicklung 
der Schilddrtise auch die Exkretion des Kolloids aktivierte. 

Ein langsamer Eintritt (am 18. Tage) der beschleunigten Metamorphose 
bei Hyperthyreoidisation in einem so fruhen Entwicklungsstadium lasst sich 
dadurch erklaren, dass in diesem Alter der Kaulquappenorganismus noch 
nicht den Reifezustand erreicht hat, in dem seine Gewebe auf den Schild- 
drisenhormon reagieren konnen, Die Schilddrisenentwicklung geht parallel 
mit dem Reifen des Organismus. Die Hyperthyreoidisation aktiviert dabei 


die fernere Entwicklung dieser noch nicht entwickelten Drise. 


Alter von 27 Tagen. 


Die Schlussfolgerungen, die das Studium der vorhergehenden Stufe uns zu 
ziehen gestattete, werden durch fernere Versuche vollstandig bestatigt. Die 
folgende Versuchsserie wurde angestellt an Kaulquappen im Alter von 23 
Tagen von dem Momente des Ausschliipfens an gerechnet. Es wurden jene 
Kaulquappen hyperthyreoidisiert, deren Gesamtlange 25,0 mm und die 


Korperlange 8 mm betrug und die schon unzergliederte hintere Extremitaten- 
> 2 2 


anlagen von 1,5 mm besassen. In diesem Stadium rief die Hyperthyreoidisa- 


tion den Eintritt einer beschleunigten Metamorphose 4 % Tage nach der 
Fiitterung mit Thyreoidin hervor. Die Hyperthyreoidisation wurde im Alter 
von 23 Tagen angefangen, wo die Schilddruse eine dichte synzytielle Masse 
darstellte, wie sie im vorhergehenden Paragraphen beschrieben wurde. Zum 
Moment des Eintritts der beschleunigten Metamorphose, folglich 4—5 Tage 
nach dem erwahnten Stadium, nimmt bei normal sich entwickelnden Kaul- 
quappen die Schilddriise an Grosse ganz bedeutend zu, und es beginnt in ihr 
eine Absonderung der Follikel von der synzytiellen Masse. Stellenweise haben 
die Follikel sich schon von ihr getrennt, doch grosstenteils ist ihre Bildung 
noch nicht abgeschlossen und an einer ihrer Seiten sind sie mit dem Syn- 
zytium noch verschmolzen. Der Absonderungsprozess der Follikel verlauft 
schnell, und nach 2—3 Tagen wird rings um die abgesonderten Follikel die 
Basalmembran sichtbar. 

Die Zellen lagern sich in den Follikelwanden (wo sich solche schon gebildet 
haben) in einer Schicht. Da die Zytoplasmamenge im Vergleich mit dem 


vorhergehenden Stadium sich vergrossert hat, so treten die Kerne weiter 


Lie 
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auseinander, aber die Zellengrenzen sind unsichtbar. Nur an einigen Stellen be- 


ginnen diese Grenzen sichtbar zu werden. Das Zytoplasma ist stellenweise fein- 
vakuolisiert. Die ovalen Kerne liegen horizontal, d. h. ihre lange Achse ist 
parallel der Peripherie des Follikels gerichtet. In den Zellen sind Mitosen 
nicht selten zu sehen. Die Pigmentmenge ist im Vergleich zu dem vorherge- 
henden Stadium geringer geworden. 

Das Kolloid ist kompakt, dickfliissig, was daraus zu ersehen ist, dass es 
wahrend der Vorbereitung der Schnitte manchmal vollstandig aus den Fol- 
likellumen herausfallt. In den meisten Follikeln farbt sich das Kolloid intensiv 
rot, doch stellenweise sind in der dickfliissigen roten Kolloidmasse blaue 
Tropfen eines augenscheinlich flissigeren Stoffes anzutreffen. Ausserdem 
enthalt in vielen Follikeln das Kolloid zahlreiche braunlich-rote Granula. 
Diese Granula sind charakteristisch fiir das Kolloid der frihen Entwicklungs- 
stadien der Schilddriise. Das Vorhandensein von intrazellularem Kolloid 
oder ,,Sekrettropfchen“‘, die SKLOWER (1925) auch in diesem Stadium sah 
(E20—E21), und die, wie er ausdriicklich vermerkt, aus den Zellen treten, 
um sich mit dem intrafollikularen Kolloid zu verbinden, konnten wir nicht 
wieder nachweisen. 

An der Peripherie des Kolloids trifft man hie und da vereinzelte Vakuolen. 

Die Schilddriise einer hyperthyreoidisierten Kauiquappe unterscheidet sich 
zuallererst durch vollstandige Absonderung der Follikel, die dabei sogar etwas 
auseinander gehen. Sie sind deutlich mit einer Basalmembran umbhillt. Die 
Ausmasse der Follikel ibertreffen ungefahr um anderthalb die Ausmasse der 
sich bildenden Follikel des Kontrolltieres. Die Zellenhohe des follikularen 
Epithels hat sich merkbar vergrossert, und die auch grosser gewordenen 
Kerne haben ihre Langsachse vertikal gerichtet. Ungeachtet der bedeutenden 
Zunahme der Zytoplasmamenge, sind die Zellengrenzen nicht zu sehen. Zu 
Beginn der beschleunigten Metamorphose erweist sich das Zytoplasma stark 
vakuolisiert, wobei die Vakuolen an den apikalen Zellenenden und zu Seiten 
der Kerne verteilt sind, wo sie eine stark ausgedehnte Form haben. Auch 
in den Basalteilen der Zellen sind einzelne grosse Vakuolen anzutreffen, 
wobei sie sich hier in der Mitte zwischen den benachbarten Kernen, d. h. dort, 
wo sich das peripherische Ende der Zwischenzellenspalte befande, wenn 
die Zellengrenzen ausgepragt waren. In der am nachsten Tage, folglich auf 
dem Hohepunkte der beschleunigten Metamorphose, entnommenen Schild- 
driise ist die bedeutende Vermehrung der Anzahl und die Vergrésserung der 
Ausmasse dieser Basalvakuolen besonders merkwiirdig, woraus hervorgeht, 
dass die Vakuolen allmahlich sich von dem apikalen Zellenpol nach dem 
basalen Pole richten. Das Kolloid erfahrt bedeutende Veranderungen. Zu 
Beginn der beschleunigten Metamorphose befindet sich das Kolloid in einigen 
Follikeln in demselben Zustande, wie auch in der Schilddriise des Kontroll- 


tieres; es ist dickfliissig, homogen und farbt sich intensiv rot. Doch derartige 
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Follikel gibt es wenig. In den meisten Follikeln farbt sich das Kolloid hell- 
oder dunkelblau und lasst zahlreiche kleine Vakuolen erkennen und wandelt 
sich in manchen Follikeln sogar in eine hellblaue kornige Masse. Diese Vor- 
gange deuten auf eine Verdiinnung des Kolloids. Die bei Eintritt der be- 
schleunigten Metamorphose einsetzende Kolloidverdtnnung schreitet schnell 


vorwarts. Zum Zeitpunkt der vollen Entfaltung der beschleunigten Metamor- 


phose ist das Kolloid vollstandig aufgelost und entfliesst den Follikeln. An 


seiner Stelle verbleibt in dem Follikellumen eine unbedeutende kornige Masse. 

Parallel mit der Kolloidauflosung erfolgen Veranderungen in den Aus- 
massen und in der Lage der Zellvakuolen. Anfangs, wenn die Kolloidaut- 
losung noch nicht bedeutend ist, sind die Vakuolen klein und liegen in den 
apikalen Zellteilen. Sobald das Kolloid sich aber vollstandig aufgelost hat, 
erweisen sich die Vakuolen in den Basalteilen der Zellen, indem sie dabei 
grossere Ausmasse erreichen. Augenscheinlich wird das sich auflosende Kol- 
loid von den Zellen resorbiert und sammelt sich im Zytoplasma in Gestalt 
von Vakuolen an, die sich allmahlich vergrossern und zu den Basalpolen 
sich senken, um dort ihren Inhalt in die perifollikularen Raume oder in die 
Blutgefasse zu ergiessen. Eine ahnliche Annahme uber den Weg und die Art 
und Weise der Exkretion des angesammelten Kolloids wird, wie weiter 
zu ersehen, vollstandig durch die Ergebnisse bei Erforschung der nattrlichen 
Metamorphose bestatigt. 

Also die Hyperthyreoidisation, die den Eintritt der beschleunigten Meta- 
morphose bedingte, hat folgende Veranderungen in der Schilddrise hervor- 
gverufen. 

a) Vergrosserung der Zellen, vertikale Orientierung der Kerne, starke 
Vakuolisation des Zytoplasmas. 

b) Verflussigung, Auflosung und Evakuation des Kolloids. 

Die genannten Merkmale weisen auf eine erhohte Tatigkeit der Schild- 
drise hin. Dabei weisen die deutliche und scharfe Absonderung der Follikel 
und die Entwicklung der Basalmembran rings um dieselben, auf einen be- 
deutenden Fortschritt in der Entwicklung der betreffenden Schilddruse, in 
Vergleich zu der Schilddriise des Kontrolltieres, hin. Die Reaktion der nicht 
vollkommen entwickelten Schilddruse auf die Hyperthyreoidisation war in 
diesem Stadium nicht nur dieselbe, wie in dem vorhergehenden Stadium, 
sondern auch noch viel deutlicher ausgepragt. 

Aus dem Dargelegten ist die Schlussfolgerung zu ziehen, dass in den 
frithen Entwicklungsstadien der Schilddriise, so lange die Bildung und Ab- 
sonderung der Follikel noch nicht abgeschlossen ist, die Hyperthyreoidisation 
die fernere Entwicklung dieser unvollkommen entwickelten Driise stimuliert. 
Ausser dem Fortschritt in der Entwicklung unter dem Einfluss der Hyper- 
thyreoidisation, beginnt eine derartige Schilddriise aktiv su funktionieren, 


indem sie Kolloid exkrettert 
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MITTLERE STADIEN. 


Eine vollstandige Absonderung der Follikel und die Entwicklung der Basal- 


membranen ringsum diese, was durch die Hyperthyreoidisation in unseren 


Experimenten schon bei 23 Tage alten Kaulquappen hervorgerufen wird, 
vollzieht sich bei normaler Entwicklung viel spater. Sogar im Alter von 
35 Tagen, wenn die Kaulquappe eine Lange von 29,6 mm erreicht bei 
einer Korperlange von 10 mm und bei 3 mm langen hinteren Extremitaten, 
weist die Schilddriise noch nicht den vollstandigen Abschluss ihrer Ent- 
wicklung auf. Die meisten Follikel haben sich in diesem Stadium abge- 
sondert, aber einige befinden sich noch im Prozesse der Formierung und 
Absonderung von der allgemeinen synzytiellen Masse. Die Zellengrenzen sind 
nicht zu bemerken, die Kerne sind gross, horizontal orientiert. Die Api- 
kalenden der Zellen sind von dem Follikellumen durch eine deutliche apikale 
Membran getrennt. Die Zytoplasmamenge ist gering und weist eine kornige 
Struktur auf; vereinzelte kleine Vakuolen sind hie und da im Zytoplasma 
anzutreffen. Das Kolloid ist in den meisten Follikeln sehr dicht und enthalt 
zahlreiche braunlich-rote grosse Granula, was, wie wir schon bemerkten, fur 
die noch junge Schilddriise charakteristisch ist. An der Peripherie des Kol- 
loids trifft man auf vereinzelte Vakuolen. Allein zuweilen findet man ein- 
zelne Follikel, in denen das Kolloid infolge einer starken Vakuolisation die 
Gestalt eines zarten hellblauen Maschennetzes annimmt, indem es die Merk- 
male einer starken Verflussigung erkennen lasst. 

Die Hyperthyreoidisationsversuche wurden an Kaulquappen einer spateren 
Altersstufe unternommen und zwar 46 Tage nach dem Ausschlupfen. In 
diesem Stadium betrug die Lange der Kaulquappen 32 mm, die Lange des 
Rumpfes 11,0 und die Lange der schon gegliederten und mit Zehen ver- 
sorgten hinteren Extremitaten 4 mm. Hier war die Reaktion auf die Hyper- 
thyreoidisation durchaus typisch, die beschleunigte Metamorphose begann am 
dritten Tage, und am vierten Tage nach einmaliger Futterung machten samt- 
liche hyperthyreoidisierte Kaulquappen die Metamorphose in charakteristi- 
scher Form durch: Geigenform, Reduktion des Schwanzes um */,—*/, der 
ursprunglichen Lange, Austritt der vorderen, gewohnlich allein der linken 
Extremitat. Bei grosseren Dosen von Schilddriisensubstanz gelangt bekannt- 
lich die beschleunigte Metamorphose in der Regel nicht bis zum Abschluss 
und verharrt in dem geschilderten Zustande, wobei die Sterblichkeit gewohn- 
lich gross ist. Wir konnen also konstatieren, dass die Hyperthyreoidisation 
der Kaulquappen der mittleren Altersstufen eine bedeutende und _ typische 
Beschleunigung der Metamorphose ergibt. Folglich reift in diesem Alter 
(ungefahr 11/, Monate) der Organismus der Kaulquappe endgultig bis zu 


jenem Zustande, wo er imstande ist, im vollen Mass auf das Thyreoid- 
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hormon zu reagieren. Wir sahen auf den vorhergehenden Stufen, dass es 
einen gewissen Parallelismus zwischen der Reifheitsstufe des Organismus im 
ganzen und der Entwicklungsstufe der Schilddruse gibt. Offenbar haben 
wir das Recht zu erwarten, dass in den betreffenden Stadien die Schilddrise 
ihre Entwicklung abschliesst und fahig wird normaierweise zu funktionieren 
und normal auf aussere Einwirkungen zu reagieren. 


In der Tat reagiert die Schilddriise der Kaulquappe in diesem Alter auf 


die Hyperthyreoidisation ebenso, wie die Schilddrise eines beliebigen er- 


wachsenen Tieres auf diese Einwirkung reagiert. 

Die Schilddriise des Kontrolltieres beendet auf dieser Altersstufe die Ab- 
sonderung ihrer Follikel schon vollstandig. Die Follikel sind von mittlerer 
Grosse, die kleineren tiberwiegen, alle sind deutlich formiert, mit einer basalen 
Membrane umgeben, die stellenweise sehr deutlich ausgepragt ist. Die peri- 
pherischen Follikel sind locker gelagert, die zentralen aber sind eng zusam 
mengedrangt. 

Das Kolloid weist dcutlich Anzeichen der Verflussigung auf, und ist 
reichlich mit peripherischen, als auch mit zentralen Vakuolen erfillt. Be- 
sonders stark ist das Kolloid in den peripherischen Follikel vakuolisiert, wo 
es stellenweise in eine zarte schwammartige Masse sich umwandelt. Das 
Kolloid farbt sich intensiv rot oder rosa in den peripherischen Follikeln, wo 
seine Vakuolisation besonders stark ist. 

In den peripherischen Follikeln sind die Zellen bedeutend hoher geworden 
und die Kerne aller Zellen sind mit ihren Langsachsen vertikal gerichtet. 
Das Zytoplasma hat an Menge zugenommen, und zwischen diesen hohen 
Zellen der peripherischen Follikel sind Zellgrenzen aufgetreten. In den zen- 
tralen Follikeln sind die Zellen niedriger, ihre Kerne liegen horizontal und die 
Zellengrenzen fehlen. 

Also sind in den peripherischen Follikeln, wo das Kolloid eine starke 
Vakuolisation zeigt, die Zellen bedeutend hoher geworden und ihre Kerne 
sind vertikal gerichtet, wahrend in den zentralen Follikeln die geringe Vakuo- 
lisation des Kolloids mit Zellen von geringen Ausmassen und dem Fehlen 
von Zellengrenzen verknupft ist. 

Das Zellenzytoplasma ist fein vakuolisiert, wobei in den Zellen der pert- 
pherischen Follikel die Vakuolen grosser sind und langs der Zellengrenzen 
zestreckt liegen. Stellenweise trifft man kleine basale Vakuolen. 

In allen Follikeln sind die zum Follikellumen gerichteten Zellenden mit 
einer deutlichen Apikalmembran umbhilllt. 

Der geschilderte Zustand der Schilddriise weist darauf hin, dass sie schon 
in der Mitte des larvalen Lebens aktiv zu funktionieren beginnt. Die starke 
Vakuolisation des Kolloids, besonders in den peripherischen Follikeln, be- 
deutet seine Verflussigung und Auflosung, und das Auftreten der Vakuolen 


im Zytoplasma zeugt dafur, dass das geloste Kolloid, nachdem es von den 
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Zellen resorbiert wurde, sich in ihrem Zytoplasma anzusammeln beginnt, 


folglich befindet sich die Schilddriise in einer ziemlich energischen Exkre- 
tionsphase. 

Von Interesse ist die Beobachtung, dass ungeachtet so deutlicher Exkre- 
tionsmerkmale, die Exkretion, die auf den frithen Entwicklungsstufen der 
Hyperthyreoidisation hervorgerufen und oben in den vorhergehenden Para- 
graphen beschrieben ist, starker war als in dem hier erwahnten Falle, un- 
geachtet des viel jiingeren Stadiums des Versuchstieres. Eine ahnliche 
Vakuolisation des Kolloids unterscheidet auch SKLOWER (1925) fiir die 
Stadien E22—E23, die den hier geschilderten entsprechen. Doch hat er 
unrecht, wenn er die Zellen des follikularen Epitheliums fiir flach halt. Wie 
wir gesehen haben, so trifft das nur in der Beziehung auf die zentralen Fol- 
likel zu, wahrend die Zellen der peripherischen Follikel schon eine hohe 
zylindrische Form annehmen. 

Die Schilddriise einer hyperthyreoidisierten Kaulquappe weist am Tage der 
stiirmischen Ausserung der beschleunigten Metamorphose, d. h. am vierten 
Tage nach Verabreichung des Thyreoidins eine gewisse nicht sehr bedeutende 
Vergrosserung des Durchmessers der Follikel auf im Vergleich zu der Schild- 
driise des Kontrolltieres. Daftir sind hier die Zellen des follikularen Epithels 
sehr stark abgeflacht, wobei besonders stark wieder die peripherischen Fol- 
likel reagieren. Infolge der Abflachung der Zellen werden die Follikelwande 
an vielen Stellen dunner, und Ofters konnen die benachbarten Follikel infolge 
einer vorschreitenden Verfeinerung und dem Schwinden der Scheidewande 
mit einander verschmelzen. An jenen Stellen, wo die Follikel einander be- 
ruhren, ohne jedoch zu verschmelzen, verschwinden zuerst die Kerne aus der 
fein gewordenen Zone, das Zytoplasma wird stark vakuolisiert, worauf diese 
Wand resorbiert wird und die Verschmelzung der Follikel stattfindet. Infolge 
der geringen Zellenhohe werden die Kerne sehr flach, abgeplattet. Das ist 
an den tangentialen Schnitten zu ersehen, wo die Kerne bedeutend grosser 
erscheinen, als bei den Kontrolltieren; doch da die Querschnitte zeigen, dass 
die Hohe dieser Zellen sich stark vermindert hat, so ist es klar, dass wir 
es hier nicht mit der Vergrosserung ihres Umfanges, sondern nur mit ihrer 
Abplattung zu tun haben. Viele Kerne, besonders in den peripherischen Fol- 
likeln, gehen zu Grunde, indem sie Anzeichen von Pyknose aufweisen. Die 
Protoplasmabezirke zwischen den Kernen sind sehr lang infolge der Aus- 
dehnung der Follikel und sind von ausserordentlich grossen Vakuolen besetzt, 
welche oben und unten von feinen Protoplasmastreifen umringt sind. In 
anderen Bezirken ist das Protoplasma mit kleineren Vakuolen erfullt, doch 
sind sie auch hier viel zahlreicher. 

Das Kolloid bleibt in der Mitte der Driise in allen Follikeln erhalten, hier 
farbt es sich dunkelblau und ist ziemlich stark vakuolisiert. In den periphe- 


rischen Follikeln ist seine Schattierung viel blasser. In vielen peripherischen 
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Follikeln fehlt das Kolloid ganzlich, in anderen ist seine Menge unbedeutend. 
Eine betrachtliche Schrumpfung und Vakuolisation des Kolloids in der Schild- 
driise einer hyperthyreoidisierten Kaulquappe ist ebenfalls von CLEMENTS 
(1932) beobachtet worden. Also kann die unbedeutende sichtbare Kolloid- 
menge in manchen Follikeln und seine Vakuolisation in den tubrigen Follikeln, 
als ein Hinweis auf seine Auflosung und Evakuation betrachtet werden. 
Jedoch die Degeneration und der Untergang der Zellen zwingen uns zu be- 
riicksichtigen, dass eine gewisse Kolloidauflosung nicht auf dem Wege des 


normalen Prozesses erfolgt, sondern auf Kosten jener proteolytischen Fer- 


mente, welche sich bei der Autolyse dieser sich zytolisierenden Zellen akti- 


vieren. In der Tat sehen wir, dass in den peripherischen Follikeln, wo die 
Zelldegeneration besonders bedeutend ist, die Kolloidauflosung ebenfalls am 
starksten erfolgt. Jene Tatsache aber, dass die Follikel etwas mehr ausgedehnt 
sind im Vergleich zu den Follikeln des Kontrolltieres, und dass die Follikel- 
wande ausserst diinn sind, fihrt uns im Gegenteil zur Annahme, dass zuerst 
ein Zurtickhalten des Kolloids stattfand, und das sich ansammelnde Kolloid 
durch Ausdehnung der Follikel die Abplattung der Wande bewirkte. 

Bekanntlich ruft die Thyreoidisation bei erwachsenen Saugern Zurwtck- 
haltung des Kolloids in der Schilddriise hervor. Da sich im Organismus dabet 
von aussen eingefthrte Thyreoidhormone in Fulle befinden, so wird dadurch 
die Exkretion des eigentlichen Kolloids durch die Schilddruse kompensa- 
torisch gehemmt, und letzteres dehnt, in den Follikeln sich ansammelnd, diese 
aus, so dass die Driise den Zustand eines Kolloidkropfes imitiert (COURRIER 
1928, KLIWANSKAJA-KROLL, 1927, SATWORNITZKAJA und SIMNITZKY, 1932, 
u. a.). 

Unsere Schlussfolgerung also, dass um die Mitte der larvalen Periode die 
Schilddriise ihre vollstandige Entwicklung erreicht und funktionstahig ist, 
wird durch ihre fiir eine ausgewachsene Schilddruse typische Reaktion aut 
die Hyperthyreoidisation, namlich durch eine deutliche Hypofunktion, be- 
statigt, wahrend die in ihrer Entwicklung zurtckgebliebene Schilddriise durch 
Hyperthyreoidisation im Gegenteil zur weiteren Entwicklung und zur aktiven 


Funktionierung stimuliert wird. 


SPATSTADIEN 


Wenngleich die Hyperthyreoidisation der Kaulquappen kurz vor Beginn 
der nattirlichen Metamorphose auch den Eintritt der beschleunigten Meta- 
morphose hervorruft, so ist doch die Reaktion viel schwacher, als in den 
mittleren Stadien. Die beschleunigte Metamorphose beginnt spater, als dort, 
und zwar nicht am vierten Tage, sondern am 6.—7. Tage, sie verlauft 


langsamer und gleichmassiger und ergibt eine geringere Sterblichkeit, ohne 
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jedoch zum Abschluss zu gelangen, und die tiberlebenden Kaulquappen ver- 


bleiben im Zustande der Halbmetamorphose. 

Diese Versuchsreihe wurde an Kaulquappen im Alter von zwei Monaten 
unternommen. Ihre Lange betrug 36,0 mm bei einer Rumpflange von 13 mm 
und einer 8 mm betragenden Lange der hinteren Extremitaten. Die hinteren 
iKxtremitaten sind in diesem Stadium dermassen entwickelt, dass sie bei der 
Bewegung der Larve funktionieren. 

Die Schilddriise des Kontrolltieres unterscheidet sich in diesem Stadium 
dadurch, dass die Follikel weit von einander abstehen und die interfollikularen 
Raume breit werden. Diese interfollikularen Raume werden von Kapillaren 
durchzogen, die Merkmale einer leichten Hyperamie aufweisen. Die Follikel 
sind von verschiedenen Ausmassen, es tiberwiegen die grésseren, von unregel- 
massiger Gestalt, doch sind auch kleiner nicht selten zu sehen. 

Das Kolloid in den grossen Follikeln ist von zahlreichen Vakuolen durch 
setzt, aber die kleineren Follikel haben in ihrem Kolloid weniger Vakuolen. 

Am merkwiirdigsten sind in diesem Stadium die Veranderungen in den 
Zellen. In den meisten Follikeln, besonders dort, wo das Kolloid von zahl- 
reichen Vakuolen durchsetzt ist, werden die Zellen hoher und nehmen eine 
zylindrische Form an, wobei ihre Kerne vertikal gerichtet sind. An den 
ubrigen Stellen haben die Zellen eine flache Form. Doch wtberall ist das 
Zytoplasma umfangreich. Nicht nur sind in der ganzen Druse die inter- 
zellularen Grenzen deutlich ausgepragt, sondern zwischen den oberen Zell- 
enden sind deutlich Kittleisten vorhanden, die auf den genau durch die 
Spitzen geftthrten Tangentialschnitten leicht erkennbar sind. Die apikalen 
Zellenden sind in den meisten Fallen gleich, doch stulpen sie sich stellen 
weise in die Follikelhohle in kuppel- oder zinnenformiger Gestalt. Gut 
ausgepragt ist die apikale Membran, welche die Zellen von der Follikel- 
hohle scheidet. Das Zytoplasma der Zellen ist stark vakuolisiert, in den 
apikalen Zellenden sind kleine Vakuolen zu sehen, ausserdem trifft man 
ringsum die Kerne in vielen Zellen lange vertikal gestreckte Vakuolen und 
endlich kommen grosse basale Vakuolen vor. Stellenweise sieht man, dass 
die mittleren Vakuolen sich in den Interzellularraumen befinden, indem sie 
diese stark ausdehnen. Einen ahnlichen Abfluss in die Interzellularraume 
kann man auch in Beziehung auf die basalen Vakuolen bemerken. 

Besonders merkwtirdig in dem geschilderten Stadium ist das erste Auf- 
treten des intrazellularen Kolloids. In manchen ziemlich zahlreichen Zellen 
treten an deren apikalen Enden kleine homogene Tropfen auf, die dasselbe 
Aussehen und dieselbe Farbung aufweisen, wie das intrafollikulare Kolloid. 
Gewohnlich trifft man in einer Zelle ein oder zwei solcher Tropfen an, doch 
manchmal auch mehr, bis zu 5—8. Diese Tropfen intrazellularen Kolloids 
sind in den Zellen derjenigen Follikel anzutreffen, wo das Kolloid stark 


vakuolisiert ist. 


A. Z. 1936. 
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An dem Tage, als bei den hyperthyreoidisierten Kaulquappen die ersten 


Merkmale der Metamorphose erschienen, d. h. am 6. Tage nach Verab- 


folgung des Thyreoidins, war die Schilddruse der Versuchslarven in fol- 


gendem Zustande. Alle Follikel waren von gleicher Grosse, zum Unter- 
schiede von der Follikeln verschiedener Grosse bei den Kontrolltieren und 
ausserdem waren sie bedeutend grosser, als bei den letzteren. Die Gestalt 
der Follikel war eine regelmassige, abgerundete. Die Interfollikularraume 
waren breit, doch die Vaskularisation war massig und die Kapillare wiesen 
keine Anzeichen von Hyperamie auf. Das Kolloid ist homogen dickflissig 
und enthalt keine Vakuolen. Also keine Anzeichen von Kolloidauflosung, 
eine schwache Blutversorgung und die Vergrosserung des Durchmessers der 
Follikel weisen darauf hin, dass die Hyperthyreoidisation zuallererst die 
Exkretion des angesammelten Kolloids gehemmt hat. Die Zellen bewahren 
in diesem Momente noch denselben Zustand, wie in der Schilddriise der 
Kontrollarven, da sie hoch sind und vertikal orientierte Kerne haben. Die 
Zellgrenzen und die Kittleisten sind sehr deutlich zu sehen. Am auffallendesten 
tritt das Fehlen der basalen Vakuolen und die bedeutende Verminderung der 
Anzahl der vertikalen mittleren Vakuolen auf, die apikalen Vakuolen aber sind 
nach wie vor zahlreich. Da folglich einerseits der Zustand der Druse auf das 
Aufhoren der Exkretion hinweist, und da anderseits das Fehlen basaler 
Vakuolen sich beobachten lasst, so ist das Auftreten der letzteren augen- 
scheinlich mit dem Exkretionsprozess des Kolloids aus dem Follikel nach 
aussen verknupft. 

Gleichzeitig damit fehlt in den Zellen der Schilddrise der hyperthyre- 
oidisierten Kaulquappe das intrazellulare Kolloid, das in der Schilddriise des 
Kontrolltieres ziemlich zahlreich ist, fast ganzlich, indem es nur in sehr 
wenigen vereinzelten Zellen erhalten bleibt. Wenn bei Unterdriickung der 
Exkretion das intrazellulare Kolloid fehlt, so folgt daraus, dass seine Bildung 
auch mit den Exkretionsprozessen verknupft ist. 

Am 8&8. Tage nach der Hyperthyreoidisation, folglich zwei Tage nach 
Beginn der beschleunigten Metamorphose, erreicht die Kaulquappe folgendes 
Stadium: der Schwanz wird zur Halfte reduziert, die vorderen Extremitaten 
treten hervor, Geigenform. 

Mit Erreichung eines derartigen Zustandes findet die Metamorphose im 
betreffenden Falle ihren Abschluss und fernere Veranderungen treten nicht 
mehr auf. 

Die Follikel der Schilddriise dehnen sich dabei noch mehr aus, und das 
vakuolenfreie und homogene Kolloid wird sehr dickfluissig und kompakt. 
Die Vaskularisation der Drtise ist schwach ausgesprochen. 

Die Follikel beginnen mit einander zu verschmelzen. Dort, wo eine ahn- 


liche Verschmelzung beginnt, verschwindet zuerst die Basalmembran, und 
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die Epithelialwandungen beider Follikel liegen einander eng an. An dieser 


Stelle verschwinden die Kerne, darauf schwindet die enge Zytoplasmaschicht, 


und es erfolgt eine Verschmelzung der Hohlen der benachbarten Follikel. 

Die Zellen des follikularen Epithels sind von verschiedener Grésse, doch es 
uberwiegen die flachen, wenngleich sie lange nicht so niedrig sind, wie die 
bei der Hyperthyreoidisation in den mittleren Stadien beobachteten Zellen. 
Die Kerne liegen horizontal. Jedoch stellenweise bewahren die Zellen ihre 
zylindrische Form und die vertikale QOrientierung ihrer Kerne. Zwischen 
den hohen Zellen erhalten sich die Grenzen, zwischen den abgeflachten aber 
schwinden sie. Das intrazellulare Kolloid fehlt ganzlich, die Vakuolisation 
des Zytoplasmas ist bedeutend geringer, indem sie sich nur auf die wenigen 
kleinen apikalen Vakuolen beschrankt. 

Die Verdichtung des Kolloids, die Abflachung der follikularen Wande, das 
Verschmelzen der benachbarten Follikel werden durch die Hyperthyreoidisa- 
tion auch in dem betreffenden Stadium hervorgerufen, ebenso, wie wir diese 
Vorgange bei der Hyperthyreoidisation in den mittleren Stadien konstatieren, 
folglich fihrt auch hier die Hyperthyreoidisation zu einer Senkung der 
funktionellen Aktivitat der Schilddriise, zu einer Hemmung der Kolloid- 
exkretion und zu seiner Stockung in den Follikeln. 

Allein die Reaktion der spaten Stadien war bedeutend schwacher als die Re- 
aktion der Schilddriise der Kaulquappen der mittleren Altersstufe. Der Zellen- 
untergang, wenn er auch stattfindet, so erfolgt er doch in sehr unbedeuten- 
dem Masse, und die Verminderung der Zellenhohe pflegt niemals so bedeutend 
zu sein, wie wir das in Versuchen mit Kaulquappen mittlerer Altersstufen 
gesehen haben. Diese Beobachtungen bestatigen unsere Annahme, dass eine 
starke Kolloidauflosung in den Follikeln, deren Wandzellen degenerieren, 
durch die Aktivierung der proteolytischen Fermente bei der Zytolyse der 
untergehenden Zellen bestimmt wird, denn hier, in der Schilddriise einer 
hyperthyreoidisierten Kaulquappe von hoherem Alter, wo kein Zellenunter- 
gang stattfindet, sind auch keine Anzeichen von Kolloidauflosung vor- 
handen. Es ist beobachtungswert, dass die Schilddrise einer hyperthyreoidi- 
sierten Kaulquappe, die im Zustande einer Halbmetamorphose verblieben 
und andauernd in ein- und demselben Zustande ohne Anderung verharrt, 
eine Kuckkehr in den Ruhestand erkennen lasst. 

Wie schon erwahnt, aussert die Schilddrtise einer normalen Kaulquappe 
in diesem Alter schon eine bedeutende Steigerung ihrer funktionellen Akti- 
vitat, wobei eine Vergrosserung der Zellen des follikularen Epithels erfolgt, 
und die Zellen dabei eine zylindrische Form annehmen; ausserdem findet 
eine starke Vakuolisation des Kolloids und eine Vergrosserung der Follikel- 
ausmasse statt. Aber die Schilddriise der oben erwahnten in der Metamor- 


phose zuruckgebliebenen Kaulquappe hat kleine Follikel, die mit einander 
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nicht verschmelzen, deren Wand aus kubischen oder flachen kleinen Zellen 
mit runden oder horizontal liegenden kleinen Kernen besteht. Die Zellenhohe 
ist bedeutend geringer, als bei den Kontrolltieren, doch hoher als bei den auf 
dem Hohepunkt der Metamorphose hyperthyreoidisierten Tieren. Die Zell- 
serenzen sind nur stellenweise bemerkbar. Das Kolloid ist hier mit nicht sehr 
zahlreichen, aber grossen Vakuolen durchsetzt, wahrend wir bei den Kontroll- 
tieren eine grosse Anzahl dieser Vakuolen beobachten konnen, die auf dem 
Hohepunkt der Metamorphose ganzlich fehlen. Ferner erscheint im Zyto- 
plasma wieder eine Vakuolisation, die in den Zellen der Schilddrtise auf dem 
Hohepunkte der beschleunigten Metamorphose fehlte. 

Also, es ergibt sich, dass die erwahnte Schilddrtise, indem sie deutlich eine 
Zwischenstellung zwischen dem normalen Zustande und dem bei der Hyper- 
thyreoidisation entstehenden Zustande, einnimmt, offenbar auf dem Ruck- 
wege zur Norm sich befindet. 

Wir sehen, dass die Hyperthyreoidisation in den spaten Entwicklungs- 
stadien einen gleichmassigeren Verlauf der Metamorphose gibt und in eincm 
geringeren Grade toxisch ist als fur die Kaulquappen mittlerer Altersstufen. 
Das ist begreiflich, denn kurz vor Beginn der nattrlichen Metamorphose, 
wenn die eigene Schilddriise der Kaulquappe schon eine energische [-xkretion 
beginnt, sind ihre Gewebe vollig reif zur Reagierung auf den Thyreoid- 


Hormon, und deshalb kann das letztere nicht so toxisch einwirken, wie auf 


den unreifen Organismus um die Mitte des larvalen Lebens 

im Zusammenhang damit ist auch die Reaktion der Schilddrtise auf die 
Hyperthyreoidisation bei den alteren Kaulquappen schwacher, als in den 
mittleren Stadien, Statt der Degeneration und des Verfalls, von denen, wenn 
auch teilweise, die Schilddriise von Kaulquappen der mittleren Altersstufe 
betroffen wird, beschrankt sich in den spateren Stadien die durch die Hyper- 
thyreoidisation hervorgerufene Reaktion auf die freilich deutlich ausge- 
sprochene Hypofunktion, die aber nicht zum Untergang des Schilddriisen- 
gewebes fuhrt, denn letzteres kann Anzeichen der Ruckkehr zur Norm eine 
langere oder ktirzere Zeit nach Unterbrechung der Hyperthyreoidisation 
aussern (in unseren Versuchen am 10.—12. Tag nach einmaliger Verabfolgung 
von Thyreoidin 

Der ganze Cyklus der oben geschilderten Versuche lasst mit voller Deut 
lichkeit erkennen, wie sich bei zunehmendem Alter die Fahigkeit zur Funk- 


tionierung und Reagierung der sich entwickelnden larvalen Drtise verandert. 


Wiahrend die Hyperthyreoidisation der ausgebildeten Driise, die schon aktiv 

cu funktionieren beginnt, su ihrer Hypofunktion und sogar zur Degenera- 

tion fihrt, stimuliert dieselbe Hyperthyreoidisation die schnelle fernere Dif- 


ferenzierung und den Beginn der Funktiomerung in der jungen noch nicht 
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IV. DIE SCHILDDRUSE BEI NATURLICHER 
METAMORPHOSE. 


Der Zustand der Schilddriise wahrend der Metamorphose hat die Auf- 


merksamkeit verschiedener Forscher erregt, die teilweise schon in der Ein- 
leitung erwahnt wurden. 

Wie schon erwahnt, fordern die Ergebnisse von SkKLOWER, HiRscH- 
LEROWA und CLEMENTS unsere besondere Beachtung, denn sie studierten die 
Metamorphose an denselben Kaulquappen von Rana, die uns das Material 
zu der vorliegenden Arbeit lieferten. 

Nach SKLOWER (1925) entwickelt die Schilddriise unmittelbar vor der 
Metamorphose und wahrend derselben das Maximum ihrer funktionellen 
Tatigkeit. Uber die Erreichung dieses Maximums urteilt dieser Verfasser 
nach dem Verschwinden des Pigments, das er fiir das Ausgangsmaterial fiir 
die Ausarbeitung des Inkrets halt. Was die Strukturveranderungen der Schild- 
druse anbelangt, so werden die Follikel, welche vor der Metamorphose 
meistens gross erscheinen, und durch das Kolloid ausgedehnt und mit flachen 
Zellen bekleidet sind, zum Schluss der Metamorphose kleiner, das Kolloid 
,zerfallt’’ (... ,als wenn die Kolloidmasse angefressen ware'‘ —, offenbar 
vakuolisiert sie sich), und die Zellen werden allmahlich grosser, indem sie 
zum Schluss der Metamorphose als maximale Vergrosserung kubische Form 
annehmen. SKLOWER betonte, dass die Zellen von follikularem Epithel niemals 
hoch werden. 

MAYEROWNA — HIRSCHLEROWA (1922, 1928) konstatierte bei Bestim- 
mung des Umfanges der Schilddriise der Kaulquappe von Rana esculenta in 
verschiedenen Stadien, dass von Beginn der Metamorphose, namlich vom Mo 
mente des Durchbruches der Vorderextremitaten an, die relative Vergros- 
serung des Umfangs der Schilddruse die Vergrosserung des Korperumfangs im 
Ganzen ubertreffe, zum Schluss der Metamorphose hingegen die Zunahme des 
Schilddrisenumfangs gehemmt werde, und dass nach Abschluss der Meta- 
morphose der Umfang der Drise zu dem Niveau zurtckkehre, auf dem er 
sich bei der Kaulquappe vor der Metamorphose befand. 

Prinzipiell durfte es kaum moglich sein, allein auf Grund der volumetrischen 
Beziehungen Schltisse zu ziehen tiber die funktionelle Tatigkeit der Schild- 
driise. Bekannt sind die pathologischen Zustande der Schilddrtse, die sich 
in einer kolossalen Vergrosserung des Organvolumens (Struma colloides) 
aussert, und deren ungeachtet, die Funktionierung der Drtse keineswegs 
steigt, sondern oft um ein bedeutendes sinkt. Also liefert dieser Teil der 
Beobachtungen von HrrscHLEROWA an sich keine Begrundung zu Schluss- 


folgerungen uber die Intensitat der Funktionierung der Schilddrise. Be- 
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deutend wichtiger sind in dieser Beziehung die Veranderungen, die 
HIRSCHLEROWA in der Struktur der Schilddriise beschreibt. Die Zellen des 
follikularen Epithels sollen ihre Hohe vergrossern, indem sie zylinderformig 
werden. Diese Vergrosserung erfolgt allmahlich und erreicht ihr Maximum 
um die Mitte der Metamorphose (Stadium VI). Sobald die Metamorphose 
abgeschlossen ist, wird das Epithel von neuem abgeflacht. Wenn die Zellen 
hoch, zylindrisch werden, so bleibt von dem Kolloid eine geringe Menge 
schaumiger Substanz ubrig. Nach Abschluss der Metamorphose wird das 
Kolloid von neuem homogen. Auf diese Weise konstatiert HIRSCHLEROWA 
bei der Metamorphose eine starke Zunahme der Hohe der Follikularzellen 
und eine starke Kolloidauflosung, wobei nach ihren Beobachtungen diese 
Erscheinungen ihr Maximum um die Mitte der Metamorphose erreichen. 

CLEMENTS (1932) bestatigt die Beobachtungen von HIRSCHLEROWA, 
konstatiert aber, dass die Zellen des Follikularepithels schon unmittelbar vor 
der Metamorphose zylinderformig werden, wahrend die Follikel noch voll 
Kolloid sind, welches in dem Prozesse der Metamorphose aufgelost wird; 
nach ihrer Abbildung B (Taf. 1) jedoch zu urteilen, ist das Kolloid schon vor 
Beginn der Metamorphose stark vakuolisiert. Die Zellen enthalten zahlreiche 
Tropfen von intrazellularem Kolloid. 

Der Zustand der Schilddriise bei der Metamorphose der Urodela ist von 
UHLENHUTH, HirscH und Grant untersucht worden. 

UHLENHUTH (1927) fand an den Larven von Amblystoma opacum, dass 
die Veranderungen in der Schilddriise bei der Metamorphose sehr schnell 
und plotzlich ,in einer eruptiven Weise‘ eintreten. Am charakteristischsten 
ist die plotzliche Entleerung des in den vorhergehenden Stadien angesam 
melten Kolloids, die zu einem volligen Zusammenfall der Follikel fuhrt, 
welche sternformig werden. Die Zellen des follikularen Epithels vergrossern 
sich bedeutend, bewahren aber ihre kubische Form, Das Zytoplasma wird 
stark vakuolisiert, wobei diese Vakuolen sich in der Nahe der Kerne in den 
basalen Teilen der Zellen befinden, besonders aber an ihren apikalen Enden 
sich ansammeln. In der angefuhrten Arbeit spricht UHLENHUTH die Ansicht 
aus, dass diese Vakuolen eine zweite Art Kolloid enthalten, das sogenannte 
,chromophobe“ Kolloid (ANpERssonsche Vakuolen). Die Vakuolisation des 
Zytoplasmas nachdem sie ihr Maximum zu Beginn der Metamorphose erreicht 
hat, vermindert sich bald und fehlt im folgenden Stadium fast ganzlich. Das 
Kolloid ist in diesem Stadium stark vakuolisiert, im folgenden Stadium aber, 
einige Tage nach der Metamorphose sammelt es sich bald an, indem es von 
neuem die Follikel ausdehnt. 


Das intrazellulare Kolloid ist wahrend der Metamorphose nur in verein- 


zelten Zellen anzutreffen, in dem nach der Metamorphose folgenden Stadium 


(,,stadium der Wiedererfillung der Follikel‘‘) steigt die Anzahl der Va- 
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kuolen wieder, immerhin aber selten, wenn die Zelle mehr als eine Vakuole 
enthalt. 

Den plotzlichen ,,eruptiven‘’ Charakter der Reaktion der Schilddriise 
bei der Metamorphose des Triton taeniatus beschreibt auch Hirscu (1928 


29). Die Follikel entleeren beim Einschrumpfen ihr Kolloid in das Blut, wobei 


diese Kolloidentleerung kurz vor dem Eintritt der Metamorphose stattfindet. 


Die Zellgrosse des follikularen Epithels, welche ihre maximale Ausdehnung 
schon lange vor der Metamorphose erreicht hat, bleibt wahrend derselben 
unverandert, und nur gegen das Ende der Metamorphose nimmt sie all- 
mahlich ab. 

Im Gegensatz zu UnLENHNUTH findet Grant (1931 6), welche das 
Verhalten der Schilddriise wahrend der Metamorphose ebenfalls an den 
Larven von Amblystoma (Amblystoma opacum und A. jeffersonianum) 
untersuchte, dass wahrend der Metamorphose das angesammelte Kolloid 
sich nur im geringen Grade entleert, wobei 2—3 Tage nach der Hautung 
(mit welcher die Metamorphose beginnt) die Quantitat des Kolloids wieder 
hergestellt ist. Die Zellen werden wahrend der Metamorphose zylinderformig. 
Wahrend der Reduktion des intrafollikularen Kolloids nimmt in den Zellen 
die Anzahl der Granula des intrazellularen Kolloids zu. Anzeichen gestei- 
gerter Aktivitat (Vakuolen und intrazellulares Kolloid) erscheinen in den 
Zellen noch vor Beginn der Metamorphose. 

Nachdem durch die Versuche von ADLER (1914), ALLEN (1916—1925, 
1932), SMITH (1916), BLACHER (1928) nachgewiesen worden war, dass die 
Hypophysektomie die Metamorphose bei den Larven verschiedener Amphi- 
bien vollstandig unterdruckt, durch die Einfthrung des Stoffes des Hypo- 
physenvorderlappens aber die Metamorphose bei diesen hypophysektomier- 
ten Larven wieder angeregt wird, ist die Beziehung zwischen dem Hypophysen- 
vorderlappen und der Schilddriise klar geworden. In der Tat erzielte SPAUL 
(1924, 1925) die Beschleunigung der Metamorphose bei den Larven der 
Frosche und des Axolotls durch I[njektion des Hypophysenvorderlappens. 
UHLENHUTH und SCHWARTZBACH (1927) und spater Ficce und UHLENHUTH 
(1933) gelang es beim Axolotl durch Injektion des Extrakts aus dem Hypo- 
physenvorderlappen des Stieres die Metamorphose hervorzurufen, jedoch nur 
an Tieren mit normalem Zustande der Schilddritise; im Falle der Thyreoidek- 
tomie blieben die Injektionen des angewandten Extraktes erfolglos. Eben 
solche Resultate erreichte BLACHER (1928), der eine Beschleunigung der Meta- 
morphose bei den Kaulquappen von Rana, bei den Tritonenlarven und beim 
Axlotl durch Injektion des Praparates des Hypophysenvorderlappens des sog. 
,,Pituicrin A“ erzielte. 

Zum Unterschied von der durch Hyperthyreoidisation hervorgerufenen 
beschleunigten Metamorphose, wobei die eigene Schilddriise aus der Funk- 


tion ausgeschlossen und athrophiert wird, verlauft bei beschleunigter Meta- 
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morphose durch Hyperpituitarisation die Reaktion vermittels der Wirkung 
seitens der Larvenschilddriise, die durch injiziertes thyreotropes Hormon 
aktiviert wird und durch ihre Inkretausscheidung die Metamorphose auslost, 
wie das auch bei normaler Metamorphose der Fall ist. Es lasst sich erwarten, 
dass das Verhalten der Schilddrise bei dieser Reaktion jenen Veranderungen 
ahnlich sein wird, die bei normaler Metamorphose stattfinden. Die Unter- 
suchungen von INGRAM, von GRANT und von anderen Autoren haben diese 
Annahme bestatigt. INGRAM (1929, 1930) implantierte den Hypophysenvor- 
derlappen eines ausgewachsenen Frosches in die Kaulquappe von Rana cla- 
mitans und beobachtete in der Schilddriise einen Verlust des Follikelkolloids, 
eine Zunahme der Zellvakuolisation und das Auftreten von intrazellularem 
Kolloid in den Zellen, wobei die Zellen eine zylindrische Form annehmen. 
ine ahnliche Vakuolisation des Zytoplasmas und das Auftreten von intra- 
zellularen Kolloidtropfen bei progressiver Evakuation des intrafollikularen 
Kolloids sind in der Schilddrise von Necturus nach Implantation des Hypo- 
physenvorderlappens ciner ausgewachsenen Rana pipiens von GRANT (1930) 
beschrieben worden. Dieselbe Keaktion beobachtete diese Autorin in der 
Schilddruse von Amblystoma jeffersonianum nach Implantation des Hypo- 
physenvorderlappens eines ausgewachsenen Frosches (1931 a), d. h. an dem- 
selben Objekt, an welchem sie den Zustand der Schilddriise bei normaler 
Metamorphose studierte, wobei sie hervorhebt, dass die Reaktion der Schild- 
driise bei Hyperpituitarisation starker ist, als bei der normalen Metamorphose. 

FiGGE und UHLENHUTH (1933) injizierten das Extrakt des Hypophysen- 
vorderlappens eines Stieres dem Colorado-Axolotl und konstatierten eine Kol- 
loidevakuation, eine Vergrosserung der Zellenhohe des follikularen Epithels, 
eine starke Vakuolisation der basalen Zellenden und das Auftreten von intra- 
zellularen Kolloidtropfen, wobei die letzteren manchmal Anzeichen der Auf- 
losung erkennen liessen. 

Also weisen die Beobachtungen samtlicher angefthrten Autoren dieselben 
Bilder einer erhohten Aktivitat der Schilddriise bei Hyperpituitarisation, wie 
auch bei normaler Metamorphose aut. Und nur CLEMENTS (1932) ent- 
deckte in der Schilddruse der Kaulquappen von Rana temporaria keine 
dauernden Veranderungen nach Injektion des Extraktes aus dem Hypo- 
physenvorderlappen 

Die Ergebnisse also, die uns eine Analyse des Schrifttums bietet, zeigen 
uns, dass wahrend der Metamorphose, ob diese nun eine nattirliche oder durch 
Hyperpituitarisation hervorgerufen sei, die Schilddrise ihre maximale Tatig- 
keit entwickelt. In den Einzelheiten jedoch weichen die Ansichten der ver- 
schiedenen Autoren von einander ziemlich bedeutend ab, Zur bequemeren 
Ubersicht stellen wir diese Meinungsverschiedenheiten in folgender Tabelle 


Zusammen. 
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I. Charakter der Reaktion der Schilddriise. 
a) Die Reaktion tritt plotzlich ein. 
UHLENHUTH, HirscH, HIRSCHLEROWA. 
b) Die Reaktion entfaltet sich allmahlich, indem sie noch vor der Meta- 
morphose beginnt. 
SKLOWER. 
Der Zeitpunkt des Maximums der Reaktion. 


a) Vor Beginn und zu Beginn der Metamorphose. 


SKLOWER, UHLENHUTH, HIRSCH. 


b) Um die Mitte oder gegen das Ende der Metamorphose. 


HIRSCHLEROWA. 
Zustand des Kolloids. 
a) Starke Vakuolisation und bedeutende Kolloidevakuation aus 
Follikeln. 
SKLOWER, HIRSCHLEROWA, CLEMENTS, UHLENHUTH, HIRSCH, 
GRAM, FiGGE und UHLENHUTH. 
b) Unbedeutende Evakuation, 
GRANT. 
Zellenhohe des follikularen Epithels. 
a) Nimmt zu wahrend der Metamorphose. 
a) Vor Beginn und zu Beginn der Metamorphose. 
CLEMENTS, UHLENHUTH, GRANT, INGRAM, FIGGE und UHLENHUTH. 
6) Um die Mitte der Metamorphose. 
HIRSCHLEROWA. 
vy) Zu Abschluss der Metamorphose. 
SKLOWER (maximal bis zur kubischen Form). 
Nimmt ab wahrend der Metamorphose. 
HiIrscuH. 
Kine Zellenvakuolisation bei der Metamorphose konstatieren : 
UHLENHUTH, GRANT, INGRAM, FIGGE und UHLENHUTH. 
Das Auftreten der Granula des intrazellularen Kolloids konstatieren: 
a) Zu Beginn der Metamorphose. 
CLEMENTS, GRANT, INGRAM, FIGGE und UHLENHUTH. 
b) Zu Schluss der Metamorphose. 
UHLENHUTH. 


Kine Analyse der Kette von Erscheinungen, welche einander ablosend und 
bestimmend die Metamorphose bilden, fuihrte uns schon a priori, wie im 
Kap. 1 angegeben, zur Schlussfolgerung, dass die Schilddrtise die hochste 
funktionelle Akvivitat vor Beginn und beim Beginn der Metamorphose ent- 
wickeln muss. Anderseits beginnt die Schilddriise wie in den Schlusspara- 


graphen des Kap. III geschildert wurde, Anzeichen von Exkretion des ange- 
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sammelten Kolloids um die Mitte des larvalen Lebens zu entwickeln und 
diese Exkretion progressiert. Hieraus ergibt sich mit Notwendigkeit besondere 
Beachtung dem Zustande der Schilddrise der Kaulquappe kurz vor Eintritt 
der Metamorphose zu schenken. 

Dieses Stadium haben wir bedingungsweise mit M 1 bezeichnet. Es wird 
durch folgende Merkmale charakterisiert: die Kaulquappe bewahrt noch 
vollstandig ihren larvalen Zustand, ohne irgend welche Anzeichen der bevor- 
stehenden Metamorphose zu aussern. Die Kiemen, der Darm, die Hornkiefer 
sind intakt. 

Die vorderen Extremitaten sind von aussen nicht zu sehen. Die hinteren 
Ixtremitaten dagegen, eine Lange von 10—12 mm erreichend, sind vollig 
ausgebildet und die Kaulquappe benutzt sie bei der Bewegung. Dass diese 
aulquappe tatsachlich vor der Metamorphose sich befindet, nehmen wir 
deshalb an, weil wir aus der Kultur, die aus Kaulquappen von gleicher 
Altersstufe und die sich unter gleichen Bedingungen entwickelt haben, be- 
steht, als Vertreter des untersuchten Stadiums eine noch nicht metamorpho- 
sierende Kaulquappe in dem Momente auswahlen, wenn einige Individuen 
aus derselben Kultur vollkommen deutliche aussere Anzeichen der Metamor- 
phose geben. Die Schilddriise einer solchen Kaulquappe (Abb. 3) besteht aus 
grossen Follikeln von unregelmassiger Form. Die Zellenausmasse sind be- 
deutend grosser im Vergleich zu den vorhergehenden Stadien, aber doch be- 


wahren die meisten Zellen eine flache Form, nur manche von ihnen werden 


zylindrisch. Die Kerne sind meistens horizontal gerichtet. Die Grenzen 


zwischen allen Zellen sind deutlich ausgesprochen. Das obere Zellende ist 
mit einer deutlichen Apikalmembran bekleidet (AM.). Manche Zellen 
reichen mit ihren kuppelfOrmigen apikalen I:nden in die Follikelhohle. In den 
Zellen sind Mitosen anzutreffen. Das Kolloid ist stark vakuolisiert, in allen 
Follikeln ist die Peripherie des Kolloids mit zahlreichen grossen Vakuolen 
durchsetzt (FR. v.), wobei die Vakuolisation stellenweise so stark ist, dass 
sie das Kolloid in einen zarten, sich blass farbenden grobwabigen Schaum 
verwandelt. Im Zellzytoplasma gibt es zahlreiche Vakuolen. An den apikalen 
Zellenden sind diese Vakuolen (v. a.) klein, an den basalen Enden jedoch 
sind sie bedeutend grosser (v. 6.). Die meisten dieser grossen basalen Va- 
kuolen lokalisieren sich in unmittelbarem Kontakte mit den Zwischenzellen- 
raumen (v. ic.) oder aber sie bilden unmittelbar erweiterte und aufgeschwol- 
lene Interzellularraume. Diese Vakuolenentleerung in die Interzellularraume 
zu konstatieren hatten wir schon frither Gelegenheit (Kap. III, § C). Wahrend 
wir in den Zellen der peripherischen Follikel alle drei Vakuolenarten auf- 
finden — apikale, mittlere und basale, wenngleich auch die letzteren in ge- 
ringerer Anzahl, enthalten in den zentralen Follikeln ihre kubischen Zellen 


nur zahlreiche apikale Vakuolen und keine basalen. 
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Rv. ab.icg AM 


Abb. 3. Schilddriise einer Kaulquappe kurz vor Beginn der Metamorphose. Fix. Z.-F 
\zanfarbung. Zeiss, Apochr. 2 mm, Okul. 4, Zeichenappar. Abbe. Auflosung und 
Resorption des intrafollikularen Kolloids, Vakuolisation des Zytoplasmas der folliku- 
laren Epithelzellen. AM. — apikale Membran; B. M. — Basalmembran; R. wv. 
Resorptionsvakuolen im Kolloid; 1. k Tropfen des intrazellularen Kolloids; v. a. 
apikale Vakuolen; v. b. basale Vakuolen; wv. tc. Vakuolen, die sich in die Zwischen- 
zellengange ergiessen; 1cg. Zwischenzellengange; Eos. Eosinophilen ; 
Erz Erithrozyten. 


Die Vakuolisation des Kolloids und die Vakuolisation des Zytoplasmas 


zeugt von einer aktiv verlaufenden Exkretion des Inkrets von den Follikeln. 

In manchen Zellen, ebenso, wie auch in den vorhergehenden Stadien (Kap. 
ILI, § C) treffen wir Tropfen von intrazellularem Kolloid an (7. k.), die noch 
klein und nicht zahlreich sind. 

in den allerersten Momenten der Metamorphose, wenn die einzige meta- 
morphische Erscheinung der Beginn der Kiemenresorption und das verstarkte 
Wachstum der vorderen Extremitaten ist, die aus den Kiementaschen noch 
nicht herausgetreten sind, entwickelt die Schilddriise ihre maximale Tatig- 
keit (das Stadium M 2, Abb. 4). Ihre Follikel sind sehr stark vergrossert 


und haben eine unregelmassige Form angenommen, indem sie Falten und 


27 
gy 
| Eos 
icg|Rw. B.M 
icg ik AM 


BORIS ALESCHIN 


Einstiilpungen aufweisen, die einigermassen an die Follikelform bei der Base- 
dowschen Krankheit erinnern. Die Zellen des follikularen Epithels sind mehr 
als zweimal vergrossert im Vergleich zum vorhergehenden Stadium M 1. Alle 
Zellen sind hoher geworden, doch viele sind ausserdem auch in horizontaler 
Richtung vergrossert. In solchen besonders grossen Zellen (Abb. 4, gz) sind 
auch die Kerne bedeutend grosser geworden. Eine deutlich vertikale Orien- 
tierung der Kerne findet nur in schmalen zylindrischen Zellen statt, in den 
ubrigen Zellen liegen die runden oder in horizontaler Richtung leicht lang- 
gedehnten Kerne in den basalen Teilen, indem die stark vakuolisierten apikalen 
Zellenden frei bleiben. Die oberen Zellenden senden kuppelformige und zin- 
nenartige Fortsatze in die Follikelhohle, aber die apikale Membran bewahrt 
ihre Universehrtheit und ist deutlich zu sehen (4AM). Die Zellgrenzen sind 
scharf ausgepragt, stellenweise, zwischen den apikalen Zellenden, beobachtet 


man Kittleisten (A/), die den Zutritt in die Interzellularraume abschliessen. 


Das Zytoplasma enthalt hauptsachlich kleine apikale Vakuolen (v. a.). 


Nich selten sieht man in der Mitte der Zellen grosse Vakuolen, die sich in 


die Interzellularraume ergiessen und diese stark ausdehnen (v. ic). Basale 
Vakuolen gibt es wenig. 

Besonders charakteristisch ftir das geschilderte Stadium ist der ausser- 
ordentliche Reichtum der Zellen des follikularen Epithels an intrazellularem 
Kolloid (7. k.). Wahrend wir in den vorhergehenden Stadien das Vorhanden- 
sein nicht sehr zahlreicher Tropfen von intrazellularem Kolloid in verein- 
zelten Zellen bemerkten, sind in dem Stadium M 2 diese Tropfen fast in 
jeder Zelle anzutreffen und gewohnlich in grosser Anzahl, manchmal bis 
zu 20 Tropfen in einer Zelle (gz). Die Tropfen konnen von verschiedenen 
\usmassen und verschiedener Farbbarkeit, wie auch von verschiedener Far- 
bungsintensitet sein. Es lasst sich annehmen, dass diese Farbenunterschiede von 
der verschiedenen Konsistenz der Tropfen abhangen; die sich rot farbenden 
Tropfen sind augenscheinlich fester als die hellblauen. In den vorhergehenden 
Stadien waren nur blaue Tropfen zu sehen, die roten erscheinen zuerst in 
diesem Stadium M 2. Die intrazellularen Kolloidtropfen liegen in der 
Regel innerhalb besonderer Vakuolen. Viele von diesen Tropfen, insbesondere 
die grossten von ihnen, lassen die Erscheinung der Vakuolisation und Auf- 
losung erkennen, gerade solche, wie sie dem intrafollikularen Kolloid eigen 
sind, indem sie mit Vakuolen durchsetzt sind und ein sternfOrmiges Aussehen 
annehmen oder sich sogar in eine schaumige Masse (ikr.) umwandeln, wobeti 
diese Resorption des intrazellularen Kolloids in situ erfolgt, in jenen Vaku- 
olen, in denen sie liegen. 

Die Tatsache der lokalen Auflosung der Tropfen von intrazeliularem 
Kolloid drangt uns zu der Annahme, dass die Vakuolen, in denen die Tropfen 
sich befinden, wahrend des Lebens der Zelle wirklich existieren und kein 


durch Fixierung herausgerufenes Artefakt sind. 
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Abb. 4. Die Schilddriise einer Kaulquappe zu Beginn der Metamorphose (Stadium M 2 

Beginn der Kiemenresorption, die Vorderextremitaten sind aus den Kiementaschen noch 
\zanfarbung. Zeiss, Apochr. 2 mm, komp. Okul 

des Kolloids. Reichliche 


nicht hervorgetreten). Fixierung Z.-F., 
12, Zeichenappar. Abbe. Maximale Auflosung und Evakuation 
Bildung des intrazellularen Kolloids. Vergrosserung der Zellen des follikularen Epithels 
apikale Vakuolen; v. tc Vakuolen, die sich in 
intrazellulares Kolloid; tkr sich resorbie 


BM basale Membran; 


R. V. — Resorptionsvakuolen; v. a 
die Zwischenzellengange entleeren; ik 
rendes intrazellulares Kolloid; 1M apikale Membran; 
ge besonders grosse Zellen; Kl. Kittleisten. 
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Die Verteilung der Tropfen des intrazellularen Kolloids in der Zelle weist 
eine gewisse Gesetzmassigkeit auf. Wahrend in den apikalen Zellenden sich 
kleine Granula befinden, nehmen diese Tropfen bei ihrem allmahlichen 


Versetzen gegen die Zellbasis an Grosse zu. Die Vakuolisation und die Auf- 


losung der Tropfen erfolgen in der Regel auch in den basalen Zellabschnitten. 


Das Auftreten der Vakuolen in den Tropfen intrazellularen Kolloids haben 
schon UHLENHUTH (1927) und Ficce und UHLENHUTH (1933) beobachtet, 
allein, wahrend diese Autoren nur einzelne kleine Vakuolen schildern, ist 
in unserem Falle diese Vakuolisation oft so stark ausgebildet, dass sie den 
Tropfen zu Schaum verwandelt. 

Das follikulare Kolloid ist stark vakuolisiert. Nicht nur sind seine Rander 
zerschnitten durch grosse Vakuolen, die mit einander verschmelzen, sondern 
es gibt auch in seiner Mitte zahlreiche Vakuolen von verschiedener Form 
und Grosse (Rv). Die Farbe des Kolloids ist bedeutend blasser, als in den 
vorhergehenden Stadien. Dieser blasse Ton der Farbung und die starke 
Vakuolisation zeugen von der energischen Kolloidauflosung und seiner Eva- 
kuation aus den Follikeln. Die Kolloidexkretion, die schon um die Mitte 
des larvalen Lebens beginnt, steigert sich allmahlich und erreicht ihr Maximum 
im Stadium M 2. 

Das folgende Stadium M 4 wird dadurch charakterisiert, dass bei der 
Kaulquappe beide vorderen Extremitaten hervortreten, der Darm befindet 
sich im Prozesse des Umbaues, doch die Reduktion des Schwanzes hat noch 
gar nicht begonnen. In diesem Stadium, also vor Beginn der ihrem Diapason 
nach aktivsten Histolyse- und Destruktionsprozesse, die sich wahrend der 
Resorption des Schwanzes entfalten, weist die Schilddrtse schon den Beginn 
der Erschopfung ihrer Tatigkeit (Abb. 5) auf. Das intrafollikulare Kolloid 
lasst weiter keine Anzeichen der Aufloésung erkennen. Die Vakuolen ver- 
schwinden im Kolloid, und das Kolloid selbst ist zu einer festen homogenen 
Masse geworden, wobei seine Menge in den Follikeln im Vergleich zu den 
vorhergehenden Stadien merklich geringer geworden ist. Diese Quantitatsver- 
minderung des Kolloids lasst vermuten, dass ein bedeutender Teil desselben, 
das in den vorhergehenden Stadien aufgelost wurde, schon aus den Follikeln 
evakuiert ist, und das Fehlen der Resorptionsvakuolen zeugt von der Ein- 
stellung der ferneren Auflo6sung in diesem Stadium. 

Die Zellen des follikularen Epithels in den zentralen Follikeln sind noch 
eben so hoch, wie auch in dem Stadium M 2, allein zugleich mit grossen 
Zellen (von kubischer Form; hohe feine zylindrische Zellen werden in diesem 
Stadium fast gar nicht beobachtet) auch werden Zellen von geringerer Grosse 
angetroffen. In den peripherischen Follikeln aber werden die Zellen von 
neuem flach und die Zellgrenzen werden verwischt. In den zentralen Fol- 
likeln sind die Zellgrenzen und stellenweise die Kittleisten ganz deutlich 


zu sehen. Die Kerne sind ebenso wie auch im Stadium M 2, sie aussern die 
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Tendenz zur Riickkehr in eine horizontale Lage. Die apikale Membran (4) 


ist gut ausgesprochen. Das Zytoplasma ist stark vakuolisiert. Es sind ausser- 


ordentlich grosse Vakuolen erschienen, die zu dem basalen Zellende herab- 
rucken und ihren Inhalt in die Interzellularraume (v. ic.) entleeren, die 
dadurch stark erweitert werden (icg.). Die Menge der Tropfen des intra- 
zellularen Kolloids ist im Vergleich zu dem Stadium M 2 bedeutend geringer 
geworden, wobei die ubriggebliebenen Tropfen fast alle Anzeichen starker 
Auflosung zeigen. 

Bei dem ferneren Verlauf der Metamorphose, wenn die energische Resorp- 
tion des Schwanzes beginnt, gelangt die Schilddrtise bald in ihren Ruhezu- 
stand. Zuallererst hort die Vakuolisation des Zytoplasmas auf, was fir einen 
Stillstand oder mindestens fur das Erloschen der Exkretion spricht. Gleich- 
zeitig nimmt die Kolloidmenge, die in den Stadien M 2 und M 4 sich ver- 
mindert hatte, wieder zu und das Kolloid fullt jetzt wieder die ganze Fol- 
likelhohle aus. Die Resorptionsvakuolen fehlen in dem Kolloid ganzlich, das 
Kolloid ist dickflussig und homogen. Doch in diesem Stadium (M 6, charak- 
terisiert durch die Verminderung des Schwanzes um die Halfte der ur- 
springlichen Lange) sind die Zellen des follikularen Epithels noch wie 
friiher hoch, wenigstens in den zentralen Follikeln, und ihre Kerne sind ver- 
tikal orientiert. Im Zytoplasma fehlen einigermassen grossere Vakuolen 
ganzlich und nur an den apikalen Zellenden sind kleinere und undeutliche 
Vakuolen zu sehen. Den beobachteten Zustand der Schilddrtise konnen wir 
folgenderweise auffassen. Nachdem, zu Beginn der Metamorphose, eine 
intensive Ausfuhrung der wirkenden Prinzipien aus den Follikeln erfolgt ist, 
infolgedessen die Kolloidmenge in dem Stadium M 4 sichtlich abgenommen 
hat, uberwiegt jetzt, nach Aufhoren der Exkretion, die Sekretion der 
Stoffe in das Lumen der Follikel, welche den Kolloidverlust, der zu 
Beginn der Metamorphose stattfand, erganzt. Ein Aufhoren oder eine Ab- 
schwachung der Exkretion findet Ausdruck durch den Mangel an Vakuolisa- 
tion in den Zellen (glechzeitig mit dem Mangel an Resorptionsvakuolen in 
dem Kolloid), doch die grossen Ausmasse und die zylindrische Zellenform 
in den zentralen Follikeln, die gut ausgepragten Zellgrenzen und die verti- 
kale Orientierung der Kerne spricht fur den andauernden Zustand der er- 
hohten funktionellen Aktivitat dieser Zellen. Offenbar ist diese Aktivitat zur 
Sekretion der Stoffe in die Follikelhohle und zur Synthese des Kolloids in 
diesem letzteren gerichtet. 

Wenn wir im Stadium M 6 noch einen etwas aktiven Zustand der Schild- 
druse haben, wenngleich sie auch in anderer Richtung als friuher funktioniert, 
so geht in dem folgenden Stadium M 8, das durch die Resorption des 
Schwanzes um */, seiner urspunglichen Lange charakterisiert wird, die 


Schilddrtise einen relativ ruhenden Zustand tuber (Abb. 6). 
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Abb. 5. Schilddrtise einer Kaulquappe in der ersten Periode der Metamorphose (die 
Vorderextremitaten sind herausgetreten, aber die Reduktion des Schwanzes hat noch 
nicht begonnen). Fix. Z.-F., Azanfarbung. Zeiss, Apochr. 2 mm, komp. Okul. 12, Zeichen- 
appar. Abbe. Die Auflosung des intrafollikularen Kolloids hat aufgehort. Auflosung und 
Resorption des intrazellularen Kolloids. Verschiebung der Zellenvakuolen nach der 
basalen Seite der Zelle und Ergiessung ihres Gehaltes in die Zwischenzellengange. 
AM apikale Membran; BM basale Membran; K1. Kittleisten; 1. k. — intra- 
zellulares Kolloid; tkr. sich resorbierendes intrazellulares Kolloid; wv. ic Vakuolen 
die sich in die Zwischenzellengange ergiessen; vm. Vakuolen, die aus dem apikalen 
Teile der Zelle in die basale sinken und sich auf dem Niveau des Kernes befinden. 
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kl 


Abb. 6. Die Schilddrtise der Kaulquappe inmitten der Metaporphose (Reduktion des 

Schwanzes um 3% der ursprunglichen Lange). Fix. Z.-F., Azanfarbung. Zeiss, Apochr. 

2 mm, Okul. 4, Zeichenappar. Abbe. Ruckkehr der Schilddriise in den Ruhezustand 

AM — apikale Membran; BM — basale Membran; K/ — Kittleisten; 1k — intra- 
zellulares Kolloid; icg intrazellulare Gange. 


Die Follikel sind von verschiedener Grosse, die grossen tberwiegen, sie 
sind mit homogenem Kolloid gefiillt, das in manchen Follikeln sich intensiv 


blau farbt, in anderen intensiv rot. Hie und da trifft man im Kolloid ein- 


zelne RKesorptionsvakuolen an (und auch das nur in einzelnen peripherischen 


Follikeln; in den zentralen Follikeln werden solche Vakuolen nicht beob- 
achtet). Augenscheinlich im Zusammenhang mit dem Abschluss der inten- 
siven Neubildung und Anhaufung von Kolloid nimmt die Zellenhohe ab und 
sie werden flach. In dieser Zellabflachung muss wohl eine gewisse Rolle 
auch der Druck von Seiten des angehauften Kolloids spielen, das die Follikel 
ausdehnt. Die leeren Raume zwischen dem Rande des Kolloids und der 
Follikelwandung, die auf den Abbildungen zu sehen sind, sind gewiss ein 
Artefakt, das infolge der Zusammenschrumpfung des Kolloids bei der Fixa- 
tion entsteht. Im Zusammenhang mit der Abnahme der Zellgrossen nehmen 
auch die Kernausmasse ab und die letzteren orientieren sich horizontal. Die 
Zellgrenzen verschwinden, sie bleiben nur zwischen den einzelnen Zellen 


und zwar in den peripherischen Follikeln erhalten. 
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Das Zytoplasma weist eine unbedeutende Vakuolisation auf. Ebenso, wie in 
den friihen Entwicklungsstadien (Kap. III) sind auch hier die Vakuolen in 


den Zellen jener Follikel zahlreicher, in denen das Kolloid Resorptions- 
vakuolen enthalt, in dem vorliegenden Falle handelt es sich also um die 
peripherischen Follikel. In den Zellen der zentralen Follikel aber trifft man 
die Vakuolen selten. Bisweilen trifft man in den Zellen der peripherischen 
Follikel einzelne sehr kleine Tropfen intrazellularen Kolloids. 

\lso hat die Schilddriise zu dem beschriebenen Zeitpunkte ihre Verluste 
erganzt und ist in einen Zustand zuruckgekehrt, der jenem ahnlich ist, in 
welchem sie sich ungefahr um die Mitte des larvalen Lebens befand. Im 
Zusammenhang damit horen die Sekretionsprozesse auf, uber die Exkretions- 
prozesse zu prevalieren. Die Anhaufung des Kolloids ist abgeschlossen, und 
es erneuert sich der, fiir eine nicht angeregte Schilddrtise, charakteristische, 
ruhige, nicht sehr intensive gleichzeitige Verlauf der Sekretions- und Exkre- 
tionsprozesse. Auf eine gemassigte Erneuerung der Exkretion weist das Auf- 


treten der Vakuolen in den Zellen und die schwache Vakuolisation des Kol- 


Also ungefahr um die Mitte der zweiten Halfte der Metamorphosperiode 
kehrt die Schilddriise in den Zustand der gewohnlichen ruhigen, nich inten- 
siven Funktionierung zurtck. 

Die Schilddriise eines kleinen Frosches, welcher eben erst die Metamor- 
phose durchgemacht hat, beginnt von neuem Anzeichen von Kolloidauflosung 

aussern. Hier ist das dickflussige Kolloid, das sich dunkelrot farbt und 
die grossen Follikeln erfullt, an seiner Peripherie reichlich von grossen 
Resorptionsvakuolen durchsetzt, die seine Auflosung bezeugen. Aber die 
Zellen des follikularen Epithels sind flach, ihre Grenzen sind wenig bemerk- 
bar, und die Kerne sind horizontal orientiert. Ungeachtet der reichlichen 
Kesorptionsvakuolen im Kolloid, ist die Vakuolisation der Zellen sehr gering, 
und keine bedeutenden basalen Vakuolen sind darin zu sehen. 

Das Vorhandensein einer grésseren Anzahl von Resorptionsvakuolen im 
Kolloid nahert sich dem im gegebenen Momente beobachteten Zustand der 
Schilddriise, jenem Zustande, welcher der Schilddruse vor der Metamorphose 


eigen ist, Allein, wahrend in der prametamorphischen Schilddruse eine ener- 


geische und beschleunigte Exkretion stattfand, begleitet vom Auftreten zahl- 


und grosser basaler Vakuolen, erfolgt hier die Exkretion langsam 

ruhig, denn das aufgeloste Kolloid wird von den follikularen Epithel- 

it einer so geringen Intensitat resorbiert, dass nicht nur keine Vakuo- 

des Zytoplasmas beobachtet wird, sondern auch keine Schwellung 
desselben die Zellen bleiben flach. Dieser Unterschied in der Initensitat 
ler Exkretion wird durch verschiedene physiologische Belastung bestimmt 
ersteren Fall muss das Inkret der Schilddriise in grossen Mengen 


schnell in den Organismus ausgeftihrt werden, denn eine gewisse 
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Schwellenkonzentration erreichend, wird das Inkret den Beginn der Meta- 
morphose bestimmen. Fur den Beginn der Metamorphose ist eine hinreichend 


schnelle Erreichung dieser Schwellenkonzentration des Thyreoidhormons in 


den Korpersaften erforderlich, weshalb auch vor der Metamorphose die 


Ixkretion schnell und intensiv verlauft. Die Erneuerung der Exkretion in 
der Schilddriise unmittelbar nach Abschluss der Metamorphose ist augen 
scheinlich mit dem Beginn des schnellen Wachstums des metamorphosierten 
Frosches verknupft. Wahrend der Metamorphose hort das Wachstum der 
Larve nicht nur auf, sondern es wird sogar eine Abnahme der Ausmasse 
des Rumpfes beobachtet. Nach Abschluss der Metamorphose, wenn das Tier 
eine definitive Struktur erwirbt, beginnt das schnelle Wachstum aller Organe 
und eine intensive Verknocherung des Skelettes. 

Bekanntlich hangen die Wachstumsprozesse in hohem Grade yon der 
Schilddriise ab. Angeborener Schilddrusenmangel oder experimentelle Thy- 
reoidektomie fuhrt zur Verlangsamung des Wachstums, zu Zwergausmassen 
und zur Hemmung der Skelettentwicklung, Die Einfithrung von Schilddriisen- 
stoffen in ein athyreotisches Tier kupiert diese Erscheinungen und stellt das 
normale Wachstum wieder her. 

Aus dem Dargelegten folgt, dass in jenem Moment, wenn bei dem jungen 
Frosch das schnelle Wachstum beginnt, d. h. nach Abschluss der Metamor 
phose bedarf der Organismus zur Verwirklichung dieses Wachstums einer 
gesteigerter Menge von thyreoidem Inkret. Und in der Tat beginnt zu dieser 
Zeit die Schilddrise von neuem eine deutlich ausgesprochene, wenn auch 
langsame [Exkretion, 

Unserer Annahme widerspricht auf den ersten Blick der Umstand, dass 
die Thyreoidektomie der Kaulquappen vor der Metamorphose (ALLEN, 1916; 
SCHULTZE, 1923; SWINGLE, 191g), keineswegs das Wachstum hemmt, son 
dern im Gegenteil, zum Wachstum der nicht metamorphosierten Larven zu 
riesenhaften Ausmassen fithrt. Allein, dabei werden bedeutende Storungen 
in der Entwicklung (W. SCHULTZE, 1923) beobachtet, und insbesondere wird 
die [Entwicklung der hinteren [:xtremitaten gehemmt (HOSKINS, 1923; 
W. SCHULTZE, 1923; ALLEN, 1925). Die Untersuchungen von SCHAPER 
(1902) haben gezeigt, dass die Zunahme in den Ausmassen der Kaulquappe 
hauptsachlich von der Zunahme des Wassergehalts abhangt, da die Bildung 
eines neuen organischen Stoffes verhaltnismassig langsam erfolgt. Bei dei 
Metamorphose findet eine schnelle und intensive Wasserabgabe statt, infolge- 
dessen der Umfang der Larven sich vermindert, wahrend der Prozentsatz 
an organischen Stoffen zu wachsen fortfahrt, und zwar mit grosserer In- 
tensitat, als vor der Metamorphose. RomMeEIs (1914—1I915, 1923) hat nach- 
gewiesen, dass dieser Wasserverlust durch das Inkret der Schilddriise bestimmt 
wird, was der allgemeinen bekannten Tatsache der Steigerung der Diurese bet 


der Hyperfunktion der Schilddrtise entspricht. In der Tat, die schnelle Re- 
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duktion des Schwanzes bis auf die Halfte seiner urspriinglichen Lange, die 
von keiner irgend wie bedeutenden Histolyse begleitet und ausschliesslich 
durch die Wasserabgabe hervorgerufen wird, findet zu Beginn der Meta- 
morphose statt (in der Periode zwischen den Stadien M 4 und M 6), wenn, 
wie wir sahen, die Schilddriise eben erst ihre maximale Exkretion abge- 
schlossen hat, und die Korpersafte durch den Thyreoidhormon bereichert 
sind (ALESCHIN, 1935). 

Nach Abschluss der Metamorphose beginnt von neuem das Wachstum 
des Korpers, aber nicht mehr auf Kosten der Imbibition grosser Wasser- 
mengen, sondern durch die Anhaufung von organischem Stoff. Offenbar 
hebt bei der Thyreoidektomie die Ausschaltung der Schilddrtise die Wasser- 
abgabe auf. Das im Korper zurtickbleibende Wasser hauft sich dort in ge- 
steigertem Masse und reichlich an, worauf eine bedeutende Zunahme des 
Korpervolumens stattfindet und die thyreoidektomierte Larve gigantische 
Ausmasse erreicht. 

Das Wachstum der Beine (RoMEts, 1923), wird hauptsachlich durch die 
Anreicherung eines organischen Stoffes bestimmt und obwohl dabei auch eine 
\ufnahme von Wasser stattfindet, erfolgt sie aber doch bei weitem nicht in 
so bedeutendem Masse, wie im ubrigen Korper. Infolgedessen, wenn bei der 
Thyreoidektomie die Faktoren des Wachstums, das an und fur sich, aus 
einer tatsachlichen Neubildung des organischen Stoffes besteht, ausgeschlos- 
sen werden, wird auch das Wachstum der Extremitaten gehemmt. Also hat 
das Wachstum in der larvalen Periode einen anderen Charakter, als das 
Wachstum nach der Metamorphose. In dem letzteren Falle fordert das 
Wachstum, indem es in typischer Form geschieht, offenbar das Vorhanden 


sein all jener Faktoren, durch die es gewohnlich bestimmt wird, und darunter 


auch das Vorhandensein des Schilddriseninkrets, um so mehr, da jetzt das 


Wachstum durch den Beginn der Skelettverknocherung kompliziert wird, 
und die Verknocherungsprozesse in hohem Grade von diesem Agenten ab- 
hangen (Hoskins, 1923). Nach Abschluss der Metamorphose erneuert sich 
daher die Exkretion in der Schilddrise. 

In der larvalen Periode aber spielt die Schilddrise in den Wachstums- 
prozessen augenscheinlich eine untergeordnete Rolle und das Wachstum wird 
durch andere Faktoren ausser der Schilddruse bedingt. Die Rolle der Schild- 
driise in den Entwicklungsprozessen der Larve besteht in der Sicherung der 
Harmonie und in dem korrelierten Wachstum des Gesamtorganismus der 
Larve im Ganzen, denn beim Mangel der Schilddriise verliert die Entwicklung 
diese Harmonie. Die Hauptbedeutung der Schilddrise im Entwicklungs- 
prozesse der Kaulquappe besteht aber darin, dass ihr Inkret sich im Orga 
nismus anhauft bis zu einer gewissen Schwellenkonzentration, worauf es 
die intrazellularen Enzymen in den Zellen histolysierender Organe aktiviert 


und dadurch den Beginn der Metamorphose hervorruft (ALESCHIN, 1935). 
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V. SEKRETION DER SCHILDDRUSE 
METAMORPHOSE IN BEZUG AUF DIE FRAGE 
NACH IHRER SEKRETION IM ALLGEMEINEN. 


Kine Zusammenstellung der beim Studium der Schilddriise wahrend der 


Metamorphose und bei Hyperthyreoidisation erhaltenen Resultate weist dar- 


auf hin, dass augenscheinlich das Kolloid die starksten Veranderungen bei 


diesen Erscheinungen erleidet. Dabei verandert sich seine Farbbarkeit, 
besonders wird das Aussehen des intrafollikularen Kolloids modifiziert, ent- 
weder durch das Auftreten neuer Vakuolen, oder, umgekehrt, durch das 
Verschwinden jener Vakuolen, die auf den vorhergehenden Entwicklungs- 
stadien vorhanden waren. Bei Erlauterung der Hyperthyreoidisationsver- 
suche hielten wir die Vakuolisation fur ein Anzeichen der Verflussigung 
und Auflosung des Kolloids. Es fragt sich naturlich, in wiefern unsere An- 
nahme richtig ist. 

Bekanntlich hat die Frage nach den Vakuolen im Kolloid die Forscher 
schon lange beschaftigt. Von den meisten Forschern, angefangen von 
LANGENDORFF (1889) und HUrruHie (1894), welche diese Vakuolen ent- 
deckt haben, werden sie fur Artefakte und zwar fur das Resultat von un- 
gleichmassiger Gerinnung des Kolloids unter der Einwirkung der Fixations- 
flussigkeit gehalten und SIMNITZKY (1932)], und thre 
Existenz wird beim lebenden Tiere bestritten. Aber ANDERSSON (1894), 
UnNLENHUTH (1928, 1929) und Hartrocn (1933) sahen beim Studium der 
lebenden Schilddriise das Vorhandensein der Vakuolen im Kolloid auch in 
vivo. Jedoch ist es nicht von wesentlicher Bedeutung, ob die erwahnten 
Vakuolen zu Lebzeiten des Tieres existieren oder nicht. Wenn das Kolloid 
dickflissig und kompakt ist, so bewahrt es auch bei der Fixierung seine 
Homogenitat und es treten keine Vakuolen darin auf. Im Gegenteil, nimmt 
man z. B. eine Basedowsche Schilddriise, oder die Schilddriise von einem 
Tiere, das vorher Injektionen mit thyreothropem Hormon erhalten hat, wenn 
die physiologische Untersuchung (l:rhohung des Grundumsatzes, Steigerung 
der Resistenz gegen Acetonitril, Erhohung des Jodgehaltes im Blute) auf 
eine energische Kolloidentleerung aus den Follikeln in die Korpersafte 
hinweist, so ist das Kolloid auf dem Praparate stark vakuolisiert und sogar 
Ofters zu Schaum umgewandelt. Folglich, wenn sogar solche Vakuolen in 
der Schilddriise bei Lebzeiten nicht existiert hatten, so hat sich doch jeden- 
falls das Kolloid verflissigt und dieses verflussigte Kolloid ist unter dem 
Kintlusse des Fixators ungleichmassig ausgefallen. Ist dem einmal so, so 
weist das Vorhandensein der Vakuolen im Kolloid auf seine Verflussigung 


hin, wenngleich letzteres in vivo auch seine Homogenitat bewahrt hat. Von 


JO 
35 


BORIS ALESCHIN 


diesem Standpunkte aus gestattet uns die Menge und die Grosse der Va- 
kuolen tuber den Grad der Verfliissigung und der Kolloidevakuation zu_ ur- 
teilen. 

Da das Kolloid an und fir sich ein Eiweisskorper ist, so muss sich seine 
Auflosung vermittels der Fermente, augenscheinlich von Typ der Pepsinase, 
die von den Zellen des follikularen Epithels ausgeschieden werden, vollziehen. 
Folglich miissen sich die am meisten verfltissigten Zonen in der Nahe der 
Zellen befinden. Und in der Tat sehen wir, dass die Vakuolen sich gewohn- 
lich um die apikalen Zellenden orientieren, aber die Zwischenschichten von 
homogenem Kolloid, welche die Vakuolen trennen, kommen gerade auf die 


Grenzen zwischen den Zellen. Anderseits, bei der Hyperfunktion der Schild 


drise, die durch thyreothropes Hormon hervorgerufen wird, beobachten wir 


bei dem Meerschweinchen, der Katze, dem Kaninchen, und ebenso auch in 
der Basedowschen Drie eine reichliche Desquamation der Epithelzellen in 
die Follikelhohle, und in der Nahe dieser Zellen, die sich jetzt in der Mitte 
der Follikel befinden, erscheinen neue Vakuolen im Kolloid. Offenbar haben 
die desquamierten Zellen in das Innere der Follikel ihre proteolytischen 
Fermente mit sich genommen und sie am neuen Orte befreit. Daher hat 
ARON | 1Q30 ) recht, wenn er diese Vakuolen im Kolloid als Resorptionsvakuo 
len vacuoles de resorption bezeichnet. 

Indem wir die Vakuolen in dem Kolloid fur ein Anzeichen seiner Auf- 
losung halten, konnen wir folglich nach der Anzahl und den Ausmassen 
dieser Vakuolen uber den Grad und den Umfang der Auflosung urteilen 

Wenn man jetzt dieses Kriterium auf die in den vorhergehenden Kapiteln 
gveschilderten Zustande der Schilddrtise anwendet, so zeigt uns die allmah 
liche Zunahme der Vakuolisation des Kolloids, dass die Verflussigung des 
Kolloids, die schon um die Mitte des larvalen Lebens deutlich wird (Kap 

§ B) mit dem zunehmenden Alter progressiert, indem sie vor der Meta 
morphose (Kap. III, § C, Kap. IV, Stadium M 1) ganz bedeutend wird 
Maximal vakuolisiert, und folglich auch maximal aufgelost, wird das Kolloid 
im Stadium M 2 (Abb. 4), das wir als den ersten Beginn der Metamorphose 
bezeichnen. Dabei hort die Auflosung auf: im nachsten Stadium M 4 ist 
das Kolloid dickflussig und homogen und enthalt keine Vakuolen mehr 
(Abb. 5). Ferner beginnt die schnelle Erganzung des Verlustes an Kolloid 
durch Sekretion, und gegen das Stadium M 6 fiullt das Kolloid von neuem 
die ganze Follikelhohle aus, und gegen das Stadium M 8 dehnt das ange- 
haufte Kolloid die Follikel aus, indem es die Abflachung des Epithels her 
vorruft. Gleichzeitig erneuert sich in den peripherischen Follikeln eine un 
bedeutende Auflosung des Kolloids, woraut das Auftreten einzelner Resorp 
tionsvakuolen hinweist. Endlich, unmittelbar nach Abschluss der Metamor- 


phose, erweist es sich, das im Kolloid ziemlich viel peripherische Resorptions- 
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vakuolen vorhanden sind, also erhalt die Auflosung des Kolloids eine hin- 
reichende Intensitat. 

Auf diese Weise fallt das Maximum der Auflosung und der Kolloid- 
evakuation mit dem Anfang der Metamorphose zusammen, Dieses Maximum 
fallt noch dadurch auf, dass, sobald die Metamorphose begonnen hat, die 
Auflosung des Kolloids auf einmal aufhort (Stadium M 4). 

Nachdem wir also die energische Auflosung des Kolloids und die Ver- 
minderung seiner Quantitat konstatiert haben, bleibt uns noch die Losung, 
auf welche Weise die Kolloidentleerung aus den Follikeln sich vollzieht. 

Da ein Bruch der follikularen Wandungen in der Schilddriise der Kaul- 
quappe niemals beobachtet wurde, so findet folglich keine direkte Kolloident- 
leerung in die Blut- oder Lymphgefasse hier statt, und die Kolloidaus- 
fuhrung muss durch die unversehrte Follikelwandung erfolgen. Am ein- 
fachsten ware es anzunehmen, dass diese Ausfuhrung durch die Interzellular- 
raume geschieht. Schon HUrtuie (1894), der zuerst das Vorhandensein 
der Interzellularraume zwischen den Schilddriisenzellen beschrieben hat, kon- 
statierte ihre Ausdehnung bei verstarkter Funktionierung der  Driise. 
MATSUNAGA (1909) injizierte von der Peripherie diese Interzellularraume 
und nahm an, dass er auf solche Weise die Verbindung zwischen der Fol- 
likelhohle und den interfollikularen lymphatischen Raumen demonstrieren 
konne. 

Eine besondere Entwicklung erhielten die Vorstellungen von den inter- 
zellularen Kanalchen bei HirscHLEROWA (1928), welche durch Osmierung 
in der Schilddriise der Kaulquappe ,,Saftkanalchen“ entdeckte, die mit 
besonderer Membran bekleidet und mit einem Ende in die Follikelhohle, mit 
dem anderen in ihre Peripherie mundend, fur den Ausfluss des Kolloids dienen 
sollen. UHLENHUTH (1927) schilderte in der Schilddriise des Salamanders 
die Interzellularraume als gefullt mit kolloidartiger Substanz und manchmal 
isolierte Kolloidtropfen enthaltend. Nachdem er dasselbe Objekt (1928) in 
vivo untersucht hatte, konstatierte UHLENHUTH das Vorhandensein deut- 


licher Interzellularraume und Spalten, die bis zur Basalmembran reichen. In 


diesen Kanalchen fand er zuweilen, wie auf fixierten und gefarbten Prapa- 


raten, so auch bei vitaler Beobachtung, Kolloidtropfen. Diese Interzellular- 
raume munden nach UNLENHUTHS Ansicht in die Follikelhohle. 

Wahrend der Metamorphose sollen nach den Beobachtungen von UHLEN- 
HUTH die Interzellularraume infolge der Schwellung der Zellen sich aus- 
gleichen und verschwinden. Nach einiger Zeit sollen nach Abschluss dieser 
Periode die Interzellularraume von neuem hergestellt werden. Also erweist 
es sich nach den Angaben von UHLENHUTH, dass im Augenblick der energi- 
schesten Kolloidausfuhrung aus der Schilddruse bei der Metamorphose, im 
Gegensatze zu den Befunden von HirscHLErowa, die Interzellularraume 


sich schliessen, aber sobald die [ntensitat der Funktionierung der Schilddruse 
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nachlasst, sie sich von neuem Offnen. In solchem Fall wird ihre Rolle ganz 
unverstandlich. 

Unsere Beobachtungen ergaben ganz entgegengesetzte Resultate, Wir 
sahen, dass die Zellgrenzen, welche nichts anders sind als ausserordentlich 
schmale Interzellularraume, deren gegenuberliegende Wandungen zusam- 
mengeruckt sind, dann wieder sichtbar werden, wenn die Zellen infolge der 
Vergrosserung des Volumens ihres Zytoplasmas, grosser werden und eine 
kubische und zylindrische Form annehmen. Eine besondere Entwicklung er- 
halten diese Interzellularraume bei Umwandlung der flachen Zellen in zy- 
lindrische Zellen. Zwischen den flachen Zellen dagegen erhalten sich die 
Grenzen sehr selten. Beim Beginn der Metamorphose (Stadien M 2, M 4) 
sind die Interzellularraume stark erweitert (Abb. 4, 5, icg.) und auf- 
geblasen. Es ist deutlich zu sehen, dass einige Vakuolen ihren Inhalt in 
diese Interzellularraume entleeren (v. ic.). Gegen Schluss der Metamorphose, 
wenn die Schilddruse in einen Ruhezustand gelangt, verflachen sich die Zellen 
ihrer Follikelwandungen, die Zytoplasmamenge dieser Zellen verringert sich 
und die Zellgrenzen verlieren sich wieder. 

Die Beobachtungen also, welche die Vergrosserung und Erweiterung der 
Interzellularraume in jener Periode konstatieren, wenn das Kolloid die maxi- 
male Verflussigung erreicht hat (Stadium M 2, Abb. 4), durften uns zu der 
Folgerung berechtigen, dass dieses verflussigte Kolloid gerade durch diese 
Raume ausgefuhrt wird. 

Allein die Moglichkeit der interzellularen Kolloidentleerung durch diese 
Spalten, wird durch den Umstand ausgeschlossen, dass die /nterzellularraume 
tatsichlich mit der Follikelhdhle in keimer Verbindung stehen, dass sie 
durch Kittleisten verschlossen sind. ZIMMERMANN (1898) beschrieb, dass die 
Kittleisten in den Zellen der Schilddruse an den Punkten abbrechen, wo die 
Ecken der benachbarten Zellen zusammentreffen, und dadurch den Eintritt 
in die Interzellularraume frei lassen. Allein TsCHASSOWNIKOW (1915) konnte 
keine Unterbrechungen im Netze von Kittleisten auffinden. Unsere Beob- 
achtungen haben gezeigt, dass das Netz der Kittleisten ununterbrochen ist, 
was deutlich an den Schnitten, welche die Follikel tangential durchschnei- 
den und die apikalen Zellenden berthren, bei Azanfarbung zu ersehen ist. 
In der Schilddruse der Kaulquappe sind diese Kittleisten dtinn und _ nicht 


immer mit genugender Klarheit zu sehen, allein wie stark auch der Inter- 


zellularraum ausgedehnt ist, er mtndet niemals in die Follikelhohle, sondern 
er schwindet ganzlich etwas unterhalb der apikalen Membran, die ununter- 
brochen yon einer Zelle auf die andere ubergeht. Die Kittleisten erscheinen 
als Verdickung dieser ununterbrochenen apikalen Membran. 

Aber entscheidende Angaben zur [Bestreitung der interzellularen Kol- 
loidentleerung liefern uns die Beobachtungen tber die Schilddrtise der Sauge- 


tiere. Bei Steigerunge der Exkretionstatigkeit der Zellen der Schilddrtise 


38 
36 


DIE SCHILDDRUSE DER RANA TEMPORARIA 


durch Injektionen von thyreothropem Hormon beobachteten wir bei dem 


Meerschweinchen, bei der Katze, bei der weissen Maus eine deutliche Hyper- 


trophie und Verdickung der Kittleisten | ALESCHIN, 1935, (5)]. Eine ebenso 
bedeutende Verdickung dieser Kittleisten trafen wir bei der Basedowschen 
Schilddriise. Durch die an den oberen Enden der Interzellularraume befind- 
lichen Kittleisten wird ihre Verbindung mit der Follikelhohle dicht abge- 
schlossen. Dadurch ist der Umstand zu erklaren, dass das in den Versuchen 
von MATSUNAGA (1909) injizierte Berliner Blau, von der Peripherie in die 
Interzellularraume eintretend, nicht weiter als bis zu ihren apikalen Enden 
vordringen konnte. Das Vorhandensein einer dinnen die apikalen Enden 
der Interzellularraume verschliessenden Leiste hat auch UHLENHUTH (1928) 
beobachtet, doch hielt er diese Leiste fur die peripherische Schicht des intra- 
follikularen Kolloids, Auf diese Weise machen das Vorhandensein der Kitt- 
leisten (oder die ununterbrochene apikale Membran) und ihre Vergrosserung 
in den Momenten erhohter Exkretionstatigkeit der Schilddrtise eine inter- 
zellulare Kolloidentleerung unmoglich. 

Was die von UHLENHUTH beschriebenen Kolloidtropfen in den Interzellu- 
larraumen anbelangt, so wird durch unsere (an der Schilddrtise der Sauge- 
tiere gepriiften) Beobachtungen nachgewiesen, dass ihr Auftreten nicht als 
eine Kolloidtransportierung aus dem Follikel an die Peripherie aufzufassen 
ist, sondern als der Beginn neuer Follikelbildung in der Wandung des alten, 
wobei sich in der Folge die neuen yon der Mutterfollikel abtrennen. 

Da das Vorhandensein von Kittleisten uns zwingt, die Moglichkeit intra 
zellularer Kolloidausftthrung zu bestreiten, und da sein direkter Abfluss 
durch den Bruch in der Follikelwandung bei der Kaulquappe, wie oben er 
wahnt, niemals stattfindet, so ist die einzig mogliche Exkretionsweise des 
Kolloids der transzellulare Weg, der Weg durch das Zellzytoplasma des 
follikularen Epithels. 

Bei Beschreibung der einzelnen Stadien wurde Ofters daraut hingewiesen, 
dass in jenen Follikeln, wo das Kolloid stark vakuolisiert ist, das Zellzyto- 
plasma des follikularen Epithels gewohnlich auch zahlreiche Vakuolen ver- 
schiedener Grosse und Lage in den Zellen enthalt. Offenbar ist das Auf- 
treten der Vakuolen in den Zellen mit der Exkretion des aufgelosten Kol- 
loids verknupft. 

Die oberen Zellenden sind deutlich mit einer dichten ununterbrochenen 
apikalen Membran (Abb. 4, 5, bekleidet. Diese apikale Membran be- 
wahrt stets ihre Ununterbrochenheit, sogar wahrend der allerenergischsten 
E:xkretionstatigkeit (Stadium M 2), was jede Vermutung von irgend einer 
aktiven Aufnahme des Kolloids durch die Zellen unmoglich macht. Folglich 
kann das Kolloid in die Zelle nur vermittels der Osmose geraten, um aber 
durch die apikale Membran zu diffundieren muss es vorher aufgelost werden. 


Und in der Tat, wir haben gesehen, dass die von den Zellen ausgeschiedenen 
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Fermente das Kolloid auflosen. Dieses aufgeloste Kolloid dringt durch die 
apikale Membran in die Zelle und verteilt sich im Zytoplasma. Wenn die 
Aufnahme des Kolloids intensiv und schnell genug vor sich geht, entmischt 
sich das aufgenommene Kolloid von dem Zytoplasma, indem es kleine apikale 
Vakuolen bildet. 

Wir haben gesehen (Abb. 3, 4, 5), dass die Vakuolen je grosser sie sind, 
desto naher sie sich dem basalen Zellende lagern. In der Zellmitte strecken 
sich die Vakuolen in vertikaler Richtung, besonders grosse Vakuolen lagern 
sich an der Zellbasis. Die letzteren lokalisieren sich in der Regel in der Nahe 
der Interzellularraume. 

Vergleichen wir den Zustand der Zellen des follikularen Epithels in den 
Stadien M 2 und M 4. Wahrend in dem Stadium M 2, wo wir konstatierten, 
eine maximale Kolloidauflosung stattfindet, haben in den Zellen die kleinen 
apikalen Vakuolen das Ubergewicht, die basalen Vakuolen aber sind sparlich ; 
in dem Stadium M 4 vermehren sich die basalen Vakuolen quantitativ und 
erreichen ausserordentlich grosse Ausmasse. Folglich erscheinen zuerst die 
apikalen Vakuolen, darauf die vertikalen mittleren und endlich zuletzt die 
basalen Vakuolen. Und die Migration der Vakuolen in der Zelle geschieht 
offenbar in der Richtung von dem apikalen Zellende zum basalen. Wahrend 
ihrer Verschiebung in der Zelle werden die Vakuolen grosser, da die neuen 
Portionen des aufgenommenen aufgelosten Kolloids den Gehalt des letzteren 
in dem Zytoplasma steigern. Wenn die Vakuolen in den Zellen sich in um- 
gekehrter Richtung versetzten, d. h. von dem basalen Pol zu dem apikalen, 
so wurde am basalen Ende keine Vergrésserung der Vakuolen, sondern ihre 
Verminderung zu beobachten sein, was man sich kaum vorstellen konnte. 

Allein, zuerst ANDERSSON (1894), dann TscHAssowNIKOW (1915) und 
schliesslich unlangst auch UHLENHUTH (1927, 1928) gingen von der Ansicht 
aus, dass diese in den Zellen ausgearbeiteten Vakuolen eine besondere zweite 
Art der Sekretion der Schilddriise, des sogenannten ,,chromophoben Kolloids“ 
seien, und sie nahmen an, dass die betreffenden Vakuolen, urspriinglich im 
Zytoplasma entstehend (,,ANDERssoNsche“ Vakuolen von UHLENHUTH), sich 
in zentripetaler Richtung bewegen und, sich an den apikalen Zellenden an- 
haufend, diese kuppelformig auftreiben, worauf das in ihnen enthaltene 
chromophobe Kolloid, durch den apikalen Zellenrand eindringend, sich an 


der Peripherie des Follikellumens in Gestalt von Einzelvakuolen anhauft. 


INGRAM (1930) konnte beim Studium der Schilddrise der Kaulquappe von 


Rana clamitans die durch Hypophysenvorderlappen stimuliert war, die Be- 
hauptung UHLENHUTHs in Bezug auf die Migration und die Extrusion dieser 
Vakuolen nicht bestatigen. 

In betracht ziehend, dass bei der bekannten Steigerung der exkretorischen 
Phase der Schilddriisentatigkeit der Thyreoidhormon aus der Schilddruse 


in die Korpersafte schnell und in bedeutender Quantitat gelangt, wie das in 
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dem Falle der Metamorphose stattfindet, oder im Experiment, bei Injektion 


des thyreotropen Hormons, die Quantitat des Kolloids in den Follikeln ab- 
nimmt, aber die Vakuolenbildung in dem Kolloid in den Zellen gleichzeitig 
zunimmt, ist es wohl kaum denkbar, dass diese Vakuolen das Produkt des 
in die Follikel ausgeschiedenen Sekrets sein sollten. In den neuesten Arbeiten 
(Ficce und UHLENHUTH, 1933) hat UNLENHUTH selbst seine Ansicht uber 
diese Vakuolen als einen besonderen ,,chromophoben‘‘ Kolloid aufgegeben 
und halt daftir, dass die Zellen, indem sie an ihren basalen Enden eine farb- 
lose Flissigkeit ausscheiden, auf diese Weise die Kolloidentleerung aus den 
Follikeln vollbringen. 

So stellt sich denn der Prozess der Kolloidentleerung uns folgendermassen 
dar. Nachdem das Kolloid, vermittels von den Zellen ausgeschiedener Fer- 
mente aufgelost, durch die apikale Membran in die Zelle gedrungen ist, ent- 
mischt es sich nach Erlangung eines gewissen Konzentrationsgrades von dem 
Zytoplasma und sondert sich in dem letzteren in Gestalt kleiner apikaler 
Vakuolen (v. a.) ab. Diese apikalen Vakuolen, indem sie in der Richtung 
nach dem basalen Pol sinken, folglich zentrifugalwarts streben, werden 
immer grosser. Auf dem Kernniveau (v. m.) entleeren sie sich, gewohnlich 
der Form nach vertikal gestreckt, entweder in die interzellularen Gange 
(v. ic.), diese stark ausdehnend, oder aber sie gelangen bis zur Zellbasis und 
dann, zu grossen basalen Vakuolen (v. 6.) geworden, ergiessen sie ihren 
Inhalt eben dorthin. Auf einmal und direkt in die Zwischenzellengange kann 
das aufgeloste Kolloid nicht gelangen, denn diese Raume sind durch eine 
ununterbrochene apikale Membran und durch Kittleisten geschlossen. Ist 
unsere Vorstellung von dem Gang des Exkretionsprozesses richtig, so mussen 
in dem Fall, wenn man in der Drtise, die sich im Zustande verstarkter Ex- 
kretion befindet, auf irgend eine Weise plotzlich die Kolloidentleerung hem- 
men wurde, in erster Linie die basalen Vakuolen in den Zellen verschwinden 
und die Resorption des Kolloids aufhoren. In der Tat, der Versuch mit der 
Hyperthyreoidisation der Kaulquappe kurz vor der Metamorphose, wenn ihre 
Schilddrtse eine deutliche Hyperexkretion aufweist (wie im Kap. III, 
§ C), bestatigt vollstandig die dargelegte Annahme: die Zellen des follikularen 
Epithels bewahren noch ihre zylindrische Form, ihre bedeutende Grosse, gut 
sichtbare Grenzen und die apikale Vakuolisation; die basalen Vakuolen aber, 
die zahlreich genug in den Zellen der Schilddriise der Kontrollkaulquappen 
sind, fehlen hier ganzlich. Gleichfalls verschwinden ganzlich die Vakuolen 
im Kolloid, das vollstandig homogen wird. In diesem Experimente schaltete 
die aussere Hyperthyreoidisation kompensatorisch die Funktionierung der 
eigenen Schilddrtise aus, und bei Hemmung der Exkretion verschwanden 
in erster Linie die basalen Vakuolen. Daraus folgt, dass unsere Vorstellung 
von den basalen Vakuolen, wie von dem durch die Zelle ausgeftihrten In 


krete richtig ist; der Zusammenhang der Vakuolisation und der Auflosung 
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des Kolloids weist darauf hin, dass eben auf diesem Wege durch die Zellen 
das intrafollikulare Kolloid ausgefihrt wird. Aus dem oben Dargelegten folgt 
durchaus nicht, dass die Kolloidentleerung immer und unbedingt mit dem 
Auftreten der Vakuolen in den Zellen und ihrer Migration verknipft ist. 
Die Bildung grosser basaler Vakuolen begleitet die gesteigerte und schnelle 
Exkretion des Kolloids; eine gleichmassigere und ruhigere Exkretion kann 
auch ohne ihre Entstehung stattfinden. 

Einen ahnlichen Fall beobachteten wir bei der Wirkung von Jod auf die 
Schilddruse der Kaulquappen. Beim Einsetzen der Kaulquappe ins Wasser, 


in welches wir eine Jodlosung hineingefugt hatten (auf 1000 ccm Wasser 


fugten wir 10 cmm gesattigter wasseriger Jodlosung hinzu), riefen wir den 


vorzeitigen Eintritt der Metamorphose hervor. Jedoch zum Unterschied von 
der sturmischen beschleunigten durch Hyperthyreoidisation hervorgerufenen 
Metamorphose, ruft die Hyperiodisation eine glechmassige und ruhige Meta- 
morphose hervor, die ahnlich der normalen verlauft. Die Untersuchung der 
Schilddriise ahnlicher hyperiodisierter Kaulquappen liess eine ausserordent- 
lich starke Vakuolisation des Kolloids erkennen, als deren Resultat in den 
meisten Follikeln ein zarter Schaum erscheint. Folglich findet hier eine Kol- 
loidresorption in grossen Ausmassen statt. Allein die Zellen des follikularen 
Epithels bleiben niedrig und die basalen Vakuolen fehlen darin fast ganzlich. 
UNLENHUTH (1929) beobachtete ahnliche Bilder bei der Wirkung kleiner 
Dosen von Jod auf die Larven von Amblystoma tigrinum und A. maculatum, 
wo im Kolloid ebenfalls zahlreiche Vakuolen erschienen (die er in vivo 
beobachtete), die Zellen aber hatten kubische Form und die Zellgrenzen 
fehlten 

Ungefahr dasselbe Bild bietet die Schilddruse eines eben metamorphosierten 
Frosches (Kapitel IV). Hier erwies sich das Kolloid auch stark vakuolisiert, 
doch das follikulare Epithel ist niedrig, stellenweise stark abgeflacht. Die 
Zellengrenzen haben sich nur zwischen einzelnen Zellen erhalten. Die Va- 
kuolen in den Zellen sind sehr unbedeutend und gering am Umfang. 

Trotz der starken Kolloidauflosung geht in den beiden Fallen die Resorp- 
tion des Kolloids durch die Zellen und die Entleerung dieses aufgelosten 
Kolloids aus den Follikeln langsam vor sich, was aus der bedeutenden Aus 
dehnung der Follikel w egen des darin stockenden Kolloids zu ersehen ist. 

Wegen der langsamen Exkretion hat das aufgeloste Kolloid in dem _ be- 
treffenden Falle Zeit, sich aus den Zellen in Gestalt einer so dunnen Emulsion 
zu ergiessen, dass seine Tropfen auch durch das Mikroskop sich nicht ent 
decken lassen. In dem Falle aber, wenn unter dem Ejinflusse irgend welcher 
Agenten eine schnelle und energische Auflosung des Kolloids hervorgerufen 
wird, so haben die Zellen nicht Zeit, auf einmal das ganze von ihnen absor- 


bierte aufgeloste Kolloid auszustossen, und ein Teil des letzteren bleibt in 
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dem Zytoplasma, verschmilzt in Vakuolen, die allmahlich grésser werden und 
sich gegen die Zellbasis hin verschieben. 


Allein, eine ahnliche Entmischung des fliissigen resorbierten Kolloids von 


dem Zytoplasma, die in den Zellen der Schilddriise der Kaulquappe so deut- 


lich ist, kann bei anderen Tieren entweder ganz fehlen, oder aber in viel 
geringerem Grade stattfinden, sogar in dem Falle einer sicheren Exkretions- 
steigerung des Kolloids. So bei Injektion des thyreotropen Hormons (wo- 
durch, wie oben erwahnt, eine starke Vergrésserung der Quantitat des 
exkretierten Kolloids und die Steigerung des Tempos dieser Exkretion her- 
vorgerufen wird) erwies sich in den Zellen der Schilddriise des Meer- 
schweinchens, des Kaninchens, der Katze, der weissen Maus die Vakuolisa- 
tion als unbedeutend und unordentlich, und eine Gesetzmiassigkeit in der 
Anordnung der Vakuolen und in ihrer Verschiebung in der Zelle, die so klar 
in den Zellen der Schilddriise der Kaulquappe zu sein pflegt, liess sich hier 
nur mit konstatieren. 

Der Unterschied in der Vakuolisation des Zytoplasmas zwischen den 
Schilddriisenzellen der Saugetiere einerseits und die der Kaulquappe ander- 
seits, lasst sich erklaren durch die verschiedene Leichtigkeit, mit welcher die 
Entmischung des diinnflissigen Auflosungsproduktes des Kolloids von dem 
durch ihn imbibierten Zytoplasma eintritt. Dass aber eine derartige Imbibi 
tion stattfindet auch in dem Falle, wenn keine Vakuolen vorhanden sind, ist 
aus dem Schwellen der Zellen und der Vergrosserung ihres Umfanges beim 
Ubergange in die zylindrische Form ersichtlich. 

Es ist moglich, dass die Zellenvakuolen, wenn auch nicht alle, so doch 
die meisten, in der lebenden Schilddrtse tberhaupt nicht existieren, und als 
Artefakt unter der Wirkung der Fixation erscheinen. ALEXANDROW (1930) 
beobachtete bei Anwendung der mitochondrialen Fixationsflussigkeiten nie 
mals Vakuolen in den Schilddrtsenzellen verschiedener junger Saugetiere, 
und die Entstehung der Vakuolen erklart dieser Autor als Resultat der 
Fixation. Allein, wenn bei Anwendung ein und derselben Fixation und der 
ganzen folgenden mikrotechnischen Behandlung die Zellen der sich in Ruhe 
befindenden Schilddriise keine Vakuolen aufweisen, und die Zellen der zu 
vesteigerter Exkretion angeregten Drtse, sich in ihrem basalen Teile mit 
zahlreichen grossen Vakuolen fiillen, so ist, sogar wenn diese Vakuolisation 
als Resultat der Entmischung der dunnflussigen Phase vom Zytoplasma unter 
dem Einflusse des Fixators als Artefakt erscheint, immerhin das Vorhanden- 
sein der betreffenden Vakuolen adaquat einer bedeutenden Anreicherung des 
Zytoplasmas durch dunnflussige Produkte, deren Erscheinen wir als Re- 
sultat eines gewissen Stillstandes in der Zelle des aufgelosten nach aussen 
entleerten Kolloids behandlen. 

Wovon auch die Entstehung der Vakuolen im Zytoplasma abhangen moge, 


eine Analyse jener Falle, wo sie angetroffen werden, gestattete uns fest- 
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zustellen, dass der Ausfluss des Kolloids auf transzellularem Wege ge- 
schieht. 

Die Idee der transzellularen Kolloidentleerung, die von ARON (1930) aus- 
gesprochen wurde, erhielt ihre Begriindung und ihre Beweise in einer Reihe 
Arbeiten von GRANT (1930, 1931) und wurde in neuester Zeit von SEVERING- 
HAUS unterstttzt (1933). Auch UHLENHUTH schloss sich in seinen neuesten 
Arbeiten dieser Ansicht an. 

Allein, unsere Beobachtungen haben den Nachweis erbracht, dass wahrend 
der Exkretion eine starke Erweiterung der interzellularen Gange und eine 
Entleerung des Vakuolengehaltes da hinein stattfindet. Also nehmen auch 
diese Strukturen Anteil an dem Prozesse der Ausfuhrung des aufgelosten 
Kolloids, wenn auch nicht einen direkten, so doch wenigstens einen Hilfs- 
anteil. 

Unsere oben geschilderten Beobachtungen haben uns auch zur Konzeption 
der transzellularen Kolloidentleerung gefthrt, doch zum Unterschied von 
GRANT nehmen wir an, dass diese transzellulare Exkretionsweise mit der 
interzellularen kombiniert ist. 

Der zweite Unterschied zwischen uns und Grant besteht in der Beur- 
teilung des Bedeutungswertes des intrazellularen Kolloids. Bei Beschreibung 
verschiedener Stadien wurde nachgewiesen, dass die Tropfen intrazellularen 
Kolloids noch vor der Metamorphose zu erscheinen beginnen, in dem Stadium 
M 2 erreicht ihre Anzahl in den Zellen das Maximum, dann losen sie sich 
schon in den Zellen auf und verschwinden bald. Grant konstatierte 
ebenfalls, dass die Zellen der Schilddriise bei der Metamorphose (sowohl 
bei der normalen, als auch bei der durch Hyperpituitarisation beschleunigten 
Metamorphose) zahlreiche Tropfen intrazellularen Kolloids enthalten und 
sie von ihr fur follikulares Kolloid gehalten wurden, das durch die Zellen 
transportiert wird. Nach ihrer Vorstellung wird das aufgeloste Kolloid nach 
seiner Diffundierung durch die apikale Membran von neuem in die Zelle 
zu einer festen Scholle intrazellularen Kolloids resynthesiert analog dem, 


wie die von dem Zottenepithel des Dunndarms resorbierten Fettspaltprodukte 


sich wieder resynthesieren innerhalb der Zelle zu Tropfen von neutralem 


Fett. Darauf ,,emulsifizieren“ sich diese Tropfen und sie verlassen die Zelle 


in dem sie sich von neuem auflosen. Die Vakuolen hingegen erscheinen 
nur in dem ersten Momente der intensiven Kolloidentleerung, in dem fer- 
neren Verlauf des Prozesses hort ihre Bildung auf, und das die Vakuolen 
ausfullende ursprunglich flussige Kolloid verdichtet sich zu festen Tropfen 
intrazellularen Kolloids, die sich dann ,emulsifizieren*‘. In ihren neuesten 
Arbeiten hat Grant ihre Auffassung von dem intrazellularen JKolloid 
erweitert, indem sie zugab, dass dieses durch Kondensation nicht nur des sich 


exkretierenden aufgelosten intrafollikularen Kolloids, sondern auch als Re- 
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sultat einer Synthese innerhalb der Zelle jener Stoffe, welche in die Follikel- 
hohle sekretiert werden sollen. 

Diese Annahme von Grant widerspricht der Tatsache, dass wahrend 
in den Zellen der Schilddriise Tropfen intrazellularen Kolloids in irgend einer 
bedeutenden Anzahl angetroffen werden, so weist die Driise deutliche An- 
zeichen einer energischen Exkretion (Resorptionsvakuolen im  Kolloid, 
Vakuolisation der Zellen, deutlich ausgesprochene und Ofters erweiterte 


Interzellularraume). Das Studium der verchiedenen Zustande der Schild- 


druse fuhrte uns, wie aus dem Kap. 1V zu ersehen, zur Schlussfolgerung, 


dass das Auftreten des intrazellularen Kolloids zeitlich mit einer Periode 
intensiver Exkretion verknupft ist und daher durfte es wohl kaum angenom 
men werden, wie es GRANT tut, dass es als Resultat einer Synthese der sich 
sekretierenden Stoffe entstehe. Allein, wenn auch das intrazellulare Kolloid 
mit der Exkretion verknupft ist, so ist das doch nicht geniigend, um es mit 
GRANT zusammen fur ein Kondensationsprodukt des intrafollikularen Kol 
loids zu halten. In der Tat sahen wir, dass die Evakuation des letzteren, 
wenn auch nicht immer, so doch Ofters begleitet von Vakuolenbildung im 
Zytoplasma vor sich geht, und diese fehlen, entgegen den Behauptungen 
von GRANT am Schluss der Evakuation keineswegs, sondern erreichen 
im Gegenteil ihren maximalen Umfang. Eine Analyse des Exkretionspro- 
zesses, wie er oben dargelegt worden ist, haben wir durchgefuhrt, ohne ein- 
mal des intrazellularen Kolloids zu erwahnen. Daraus folgt, dass, wenn- 
gleich das intrazellulare Kolloid sich wahrend der Exkretion bildet, es doch 
als Nebenprodukt erscheint und nicht als Kondensat des intrafollikularen 
Kolloids. 

Wenn man Grants Gesichtspunkt bis zur logischen Schlussfolgerung 
weiter entwickelt, gelangt man zu unbegreiflichen Widerspriichen. In der 
Tat, wenn die Driise zur schnellsten und intensivsten Kolloidentleerung 
angeregt ist, warum geht dann die Entleerung auf so komplizierte Weise 
vor sich: das von der Zelle absorbierte aufgeloste Kolloid (ware es nicht 
aufgelost, so wiirde es nicht durch die apikale Membran durchdringen) wird 
hier von neuem resynthesiert in feste Tropfen intrazellularen Kolloids, und 
diese Tropten, um endgiltig aus der Zelle evakuiert zu werden, ,,emulsi- 
fizieren’’ und losen sich auf. Und gleichzeitig, bei gewohnlicher ruhiger nicht 
angespannter Funktionierung der Schilddrise, wenn die Exkretionsprozesse 
langsam vor sich gehen, erfolgt keine Resynthese, denn dabei wird kein 
intrazellulares Kolloid beobachtet. Sobald die Driise in gesteigertem Grade 
ihr Inkret entleert, so wird aus irgend einer Ursache in den Prozess der 
Kolloidtransportierung eine intermediare Resynthese einbezogen, die freilich 
die Kolloidevakuation stark verzogern wirde, fande sie in Wirklichkeit statt. 

Wenn wir, absehend von dem zeitlichen Zusammentreffen des Auftretens 


des intrazellularen Kolloids mit Steigerung und Beschleunigung der Exkre- 
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tion, versuchten das intrazellulare Kolloid als ein Produkt, das von der Zelle 
in die Follikelhohle (Bronpi, 1892, HUrTHLE, 1894, ANDERSSON, 1894, 
TSCHASSOWNIKOW, I915, FLORENTIN, 1926, FLORENTIN und WEIs, 1930, 
SATWORNITZKAJA und SIMNITZKY, 1932) secerniert wird, zu betrachten, so 
wurde wiederum das Vorhandensein der apikalen Membran die Annahme 
erfordern, dass dieses intrazellulare Kolloid, um in die Follikellumen zu 
gelangen, von neuem vorlaufig in der Zelle aufgelost wird. 

Die Auflosung des intrazellularen Kolloids findet, wie wir sahen, tatsachlich 
statt (Abb. 4, 5), doch erfolgt sie nicht in der Nahe der apikalen Membran, 
sondern umgekehrt, am basalen Zellenrande. 

Um zu verstehen, was denn das intrazellulare Kolloid vorstellt, miussen 
wir die Bedingungen in Betracht ziehen, die in dem Momente seines Ent- 
stehens in der Zelle vorliegen. Wir haben gesehen, dass es sich dann bildet, 
wenn die Zelle eine gesteigerte Exkretion beginnt. Doch vor dem Eintritt 
dieser gesteigerten Exkretion, fand in der Zelle eine Sekretion statt. Die 
Sekretion aber verlauft dergestalt, dass die Zelle, nachdem sie an ihrem 
basalen Ende die erforderlichen Ingredienten aus den Blutgefassen, welche 
die Schilddruse umspinnen und zwischen den Follikeln sich verastelten, er- 
halten hat, dieselben verarbeitet und sie in die Follikelhohle ausscheidet, wo 
aus ihnen eine Synthese des Kolloids offenbar unter Einfluss der Fermente 
erfolgt, die von denselben Zellen ausgearbeitet werden. Moglicherweise tritt 
eine Synthese des Kolloids schon in der Zelle ein, aber, in jedem Falle wird 
dabei ein hoch disperser Stoff erzielt. Eine Aggregation seiner Teile aber 
und die Bildung irgend welcher grosserer Komplexe kann normalerweise 
nicht erfolgen, denn ahnliche Korperchen konnten nicht durch die apikale 
Membran durchdringen. Folglich verlaufen die Prozesse der Synthese und 
der Sekretion des synthesierten Produktes in den Follikellumen in einer 
Form, welche die Moglichkeit ihrer Beobachtung vermittels des Mikroskops 
ausschliesst, da die Ausmasse der Teilchen, die dabei erhalten werden, weit 
jenseits der Grenzen liegen, bis an welche die optischen Systheme des Mikro 
skops reichen. 

So verlauft die Arbeit der Thyreoidzelle bei gewohnlicher, nicht erhohter 
Belastung 

In dem Momente, wenn die Schilddrtise die Anregung zu einer verstarkten 
und schnellen Exkretion erhalt, befindet sich in ihren Zellen die notige Stoff- 
portion, die sich zum Kolloid synthesiert, deren Bewegung zentripetal ge 
richtet ist. Ein starker ausserer Impuls zur Exkretion (der im Falle der 
Metamorphose aus dem Hypophysenvorderlappen herstammt), zwingt die 
Zellenaktivitat sofort zu einer entgegengesetzten Umorientierung, zur Exkre 
tion, die uber Sekretion stark pravaliert. Infolgedessen wird der Strom jener 


Stoffe, die sich zentripetal bewegten, gehemmt, und diese in ihrer Bewegung 
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gehemmten Ingredienten des kinftigen intrafollikularen Kolloids haufen sich 


an und synthesieren sich in situ, im Zytoplasma, ohne bis zum Follikellumen 


zu gelangen. So entstehen die Tropfen des intrazellularen Kolloids. Je starker 


der Impuls zur Exkretion, in desto groésserer Zahl bilden sie sich und wir 
sehen in der Tat, dass ihr maximales Erscheinen in den Zellen mit der 
maximalen Intensitat der Exkretion (Stadium M 2) zusammenfallt. Fer- 
nerhin losen sich diese Tropfen des intrazellularen Kolloids am Orte ihrer 
Bildung auf, und die Produkte ihrer Auflosung verlassen die Zelle, sich der 
Grundmasse des exkretierenden intrafollikularen Kolloids beimischend. Wir 
nehmen also an, dass das intragellulare Kolloid eine anormale Form der 
synthetischen Tatigkeit der Thyreoidzelle ist, die als Resultat der in der Zelle 
zurickgehaltenen Stoffe erscheint, die der Kegel nach in die Follikelhiohle 
entleert und dort zu Kolloid synthesiert hatten werden miissen. 

Die als Ergebnis der oben angegebenen Analyse erhaltene Vorstellung von 
dem Gang des Sekretionsprozesses in der Schilddriise gestattet uns jetzt zu 
entscheiden, in welcher Form die Schilddrise Anteil an der Metamor- 
phose hat. 

Die Determination der Metamorphose durch das Inkret der Schilddrise 
wird durch ihre starke, aber nicht andauernde Hyperexkretion vor und bei 
Beginn der Metamorphose (im Stadium M 2) bedingt. In diesem Momente 
erfahrt das Kolloid eine maximale Vakuolisation und Auflosung, die Zellen 
des follikularen Epithels werden besonders hoch, nehmen eine zylindrische 
Form an und fiillen sich mit Tropfen intrazellularen Kolloids an. Wie wir 
eben festgestellt haben, weist die bedeutende Entstehung dieses intrazellu- 
laren Kolloids auf den Moment des Beginns der starken Exkretion hin. 
Diese Periode ist jedoch nicht von Dauer. Schon in dem Stadium M 4 
zeugen die Homogenitat des Kolloids und das Fehlen der Resorptions- 
vakuolen von dem Aufhoren seiner Auflosung; die Verschiebung der Zellen- 
vakuolen gegen das basale Zellenende hin weist darauf, dass jene letzten 
Kolloidmengen, welche noch von den Zellen resorbiert wurden, jetzt von 
ihnen in die Blutgefasse oder in den lymphatischen Strom ausgefthrt werden. 
Gleichzeitig wird das intrazellulare Kolloid, das auf dem vorhergehenden 
Stadium sich so reichlich bildet, einer schnellen Auflosung unterworfen. 
Also endet die energische Exkretion des Inkrets der Schilddriise noch vor 
Beginn der intensiven Resorptionsprozesse der Metamorphose (Schwanz- 
reduktion). Um diese Zeit, wenn diese histolytischen Prozesse deutlich merk- 
bar werden (Stadium M 6), aussert die Schilddriise nicht nur keine Ex- 
kretion, sondern, umgekehrt, die Zunahme der Kolloidquantitat zeugt davon, 
dass die Sekretionsprozesse darin zu dominieren beginnen. Und damit 
schliesst die Periode seiner gesteigerten Funktionierung. Bis zum Schluss der 
Metamorphose in Ruhe verharrend, aussert die Schilddriise nach ihrem Ab- 
schluss von neuem Anzeichen von Aktivitat, doch in einem Umfang, der auf 
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eine geringe Intensitat der sich abspielenden sekretorischen Prozesse hin- 
weist. 

Auf diese Weise sehen wir, dass die Schilddrtise, indem sie eine energische 
Exkretion zu Beginn der Metamorphose entwickelt, an ihrem ferneren Ver- 
laufe keinen Anteil nimmt, und die Metamorphose, einmal begonnen, ver- 
lauft weiterhin automatisch (ALESCHIN, 1935). 

Also konstatieren wir gemeinsam mit UNLENHUTH (1927) und HirscH 
(1928), dass die maximale Ausfiihrung des Schilddrtseninkrets zu Beginn 
der Metamorphose stattfindet und in dem ferneren Verlaufe desselben hort 
die Arbeit der Schilddriise allmahlich auf. SKLoOWER ist auch der Ansicht, 
dass die maximale Tatigkeit der Schilddriise... ,,kurz vor und in die Meta 
morphose“ fallt, obgleich das Kriterium dem zufolge er ihre Aktivitat be- 
stimmt, kaum dazu geeignet sein dtrfte (Schwinden des Pigments). In dieser 
Beziehung apart stehen die Ergebnisse von HIRSCHLEROWA (1928), aus 
deren Bestimmung hervorgeht, dass die Schilddruse wahrend der Meta- 


morphose ihre Funktionierung steigert, indem sie das Maximum um die 


zweite Halfte der Metamorphose wahrend der intensiven Reduktion des 


Schwanzes erreicht. Eine Rickkehr der Drie in einen Ruhezustand soll erst 
n Schluss der Metamorphose beginnen, wenn der Schwanz schon voll- 
reduziert ist. Nach unseren Beobachtungen hingegen stellt die 
Schilddrtise ihre energische Exkretion bedeutend frither ein, schon dann, 
wenn die Schwanzreduktion erst begonnen hat. Es ist zu berticksichtigen, 
dass HirRSCHLEROWA ihre Hauptaufmerksamkeit auf die Hohe der Zellen 
des follikularen Epithels und auf das Volumen der Schilddrtse gerichtet 
hatte, und diese sollen ihr Maximum wahrend des Hohepunktes der Kesorp- 
tionsprozesse erreichen. Allein, wie wir sahen, kann kaum die bedeutende 
Grosse der follikularen Epithelzellen an und fur sich als Kriterium der 
I-xkretionsaktivitat der Schilddrise dienen. Wir haben in der Tat gesehen, 
dass mitten in der Metamorphose in dem Stadium M 6, wenn, nach den 
fehlenden basalen Vakuolen und der Homogenitat des Kolloids zu ur- 
teilen, die Exkretion schon aufgehort hat, die follikularen Epithelzellen 
noch recht hoch sind. Wir erklaren diese Hypertrophie dadurch, dass sie 
sich in der Periode der energischen Kolloidsekretion in den Follikellumen 
befinden, wodurch der von der Schilddruse in den Antfangsstadien der Meta- 
morphose erlittene Verlust am wirkenden Prinzip ersetzt werden soll. Unsere 
Beobachtungen gestatten uns zusammen mit UHLENHUTH (1927) und HiRsCcH 
(1928) festzustellen, dass die Hyperexkretion der Schilddruse, die von 
kurzer Dauer ist, zusammenfallt mit dem Beginn der Metamorphose. Aber 
diese gesteigerte Exkretion hat, wenngleich sie stark ist, nicht den eruptiven 
Charakter, wie ihn die genannten Autoren beobachteten — UHLENHUTH bet 
der Metamorphose des Salamanders und Hirscu bei der Metamorphose des 
Tritons. Bei der Froschkaulquappe, wo die Metamorphose von bedeutend 
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intensiveren und dem Diapason nach von grosseren resorbierenden Prozessen, 
als be: Urodela begleitet wird, beginnt die gesteigerte Exkretion der Schild- 
druse schon lange vor der Metamorphose, ungefahr um die Mitte des larvalen 
Lebens. Ihre maximale Intensitat zu Beginn der Metamorphose erreichend, 
begann diese Ausftthrung des Kolloids (oder der aktiven im Kolloid enthaltenen 
Stoffe) bedeutend friither, und folglich geht sie nicht pl6tzlich vor sich, wie 
UHLENHUTH in dem Falle mit der Metamorphose des Salamanders be- 


schrieben hat, obgleich das Zunehmen der Intensitat bis zu ihrem Maximum 


schnell und in kurzer Frist erfolgt (im Zeitraum zwischen dem Stadium 
M 1 und M 2). 


Die Quantitat des evakuierenden Kolloids, die nach UHLENHUTH (1927) 


so gross ist, dass die entleerten Follikel sternf6rmig zusammenfallen, ist 
bei den Kaulquappen von Rana relativ massig, denn, wenn auch das Kolloid 
dank dem Uberfluss an Resorptionsvakuolen sich zu Schaum umwandelt, 
doch in den meisten Follikeln beschrankt sich die Vakuolisation auf die 
Peripherie des Kolloids, und das Zusammenfallen der Follikel findet niemals 
statt, sogar im Momente der starksten Evakuation im Stadium M 2. In 
dieser Beziehung entsprechen unsere Beobachtungen mehr den Ergebnissen 
von GRANT (1931 b), die ebenfalls keine bedeutende Evakuation des Kolloids 
beobachtete. 

Eine der sehr eigentiimlichen Besonderheiten, welche die Schilddriise der 
Kaulquappe aufweist, ist ihre Eosinophilie. Schon in den frihen Ent- 
wicklungsstadien, wenn die Formierung der Follikel noch lange nicht abge- 
schlossen ist, tauchen in den interfollikularen Raumen einzelne Eosinophil- 
leukozyten auf (Abb. 3, Eos.). Ihre Quantitat wachst allmahlich und um den 
Zeitpunkt des Metamorphosebeginns (Stadium M 1) befinden sie sich in 
der Schilddriise in grosser Fulle, indem sie die interfollikularen Spalten 
infiltrieren und sich besonders, in dem lockeren Bindegewebe, welches die 
Schilddriise umgibt, ansammeln. Der venodse Stamm, der sich in der Nahe der 
Schilddriise hinzieht, ist um diese Zeit schon angefullt mit eosinophilen 
Leukozyten, die von dorther in das umgebende Gewebe emigrieren. Diese 
starke lokale Infiltration der Schilddriise durch eosinophile Zellen ist um 
so erstaunlicher, da bei der Metamorphose eine gesetzmassige Umgruppierung 
der Granulozyten (JoRDAN und SPEIDEL, 1923; ALESCHIN, 1935) statt 
findet ; die Gewebe des Schwanzes werden vorwiegend von speziellen Leuko- 
zyten infiltriert, aber die eosinophilen Zellen verschwinden dort fast voll- 
kommen und sammeln sich in der Nahe des umgebauten Darmes an und, 
wie wir jetzt konstatieren, in der Nahe der Schilddriise, die sich auf der 
Hohe threr funktionalen Tatigkeit befindet. 

Wir sind gegenwartig nicht im Stande etwas dariiber zu sagen, welche 
Rolle die eosinophilen Leukozyten in der Funktionierung der Schilddrise 


spielen, aber dass ihr Vorhandensein dort nicht zufallig, sondern gesetz- 
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massig ist, beweist ihr systematisches Vorkommen in der Nahe der Schild- 
drise und in den interfollikularen Raumen, besonders wahrend der Stei- 
gerung ihrer funktionellen Aktivitat. 

Zum Schluss spreche ich meine aufrichtige Dankbarkeit meinem hoch- 
verehrten Lehrer und Chef Prof. Dr. A. W. RuMmJANzeEw aus, fir seine 
schatzbaren Ratschlage und Anweisungen, die er mir Ofters hat zuteil werden 
lassen bei der Ausftihrung, sowohl der vorliegenden, als auch meiner anderen 


Arbeiten. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


Die Reaktion der Schilddriise auf Thyreoidhormon kangt vom Alter 
ab. Wahrend die ausgebildete aktive Druse auf die Hyperthyreoidisation 
durch Hypofunktion, Abflachung des Epithels, durch Verschmelzung der 
Follikel und durch bedeutende Degeneration ihrer Zellen reagiert, so 


stimuliert in der embryonalen sich im Prozesse der Ausbildung  befin- 


denden Driise die Hyperthyreoidisation die Differenzierung, beschleunigt 


die Follikelbildung und die Anhaufung des Kolloids und ruft die Auf- 
losung und die Evakuation des letzteren hervor. 

Bei der Metamorphose erfolgt eine gesteigerte Exkretion des wirkenden 
Prinzips aus der Schilddriise, die vor dem Beginn der Metamorphose 
oder gerade zu Beginn derselben stattfindet. Diese Exkretion ist, wenn- 
gleich sie auch hohe Intensitat erreicht, nicht von Dauer und hort vor 
Beginn der intensiven histolytischen Prozesse bei Reduktion des Schwanzes 
auf. Die Rolle der Schilddrise in der Determination der Metamorphose 
besteht darin, dass sie den Beginn der metamorphischen Prozesse hervor- 
ruft; einmal begonnen, schreitet die Metamorphose weiter ohne Anteil der 
Schilddrtise fort, deren Aktivitat bald erlischt. 

Die Funktionierung der Schilddrise erfolgt in zwei Phasen die Phase 
der Ausarbeitung und der Ansammlung des Kolloids (die Sekretionsphase ) 
und die Phase der Entleerung des angesammelten Kolloids (die Exkre- 
tionsphase). Gewohnlich verlaufen beide Phasen gleichzeitig, doch bei der 
Metamorphose pravaliert die Exkretionsphase. 

Die Exkretion beginnt mit Auflosung des Kolloids unter der Einwirkung 
der von den Zellen ausgeschiedenen Fermente, worauf als Resultat im 
Kolioid Resorptionsvakuolen erscheinen. Unabhangig davon, ob diese 
Vakuolen in vivo existieren, oder ob sie ein Fixationsartefakt sind, zeugt 
ihr Auftreten adaquat von der Auflosung des Kolloids. 

Die Exkretion des aufgelosten Kolloids aus den Follikeln beginnt mit 
Diffusion desselben in die Zellen durch die apikale Membran und wird 


von der Vakuolisation des Zytoplasmas der Schilddrisenzellen begleitet. 


50 
| 
— 
) 


DIE SCHILDDRUSE DER RANA TEMPORARIA 


Ikrst erscheinen kleine apikale Vakuolen, die allmahlich nach unten sinken 


und dabei an Grosse zunehmen und endlich in die Zwischenzellengange 


sich ergiessen, wobei sie Ofters zu grossen basalen Vakuolen werden. 
Auf diese Weise wird die transzellulare Kolloidentleerung kombiniert mit 
der intrazellularen Ausfiihrung desselben. Sofort aber in die Zwischen- 
zellengange zu gelangen ist dem aufgelosten Kolloid unmoglich wegen 
des Vorhandenseins der grossen Kittleisten. Die Ausfithrung des auf- 
gelésten Kolloids vermittels der Vakuolenbildung im Zytoplasma geschieht 
in dem Falle einer schnellen und starken Exkretion. Bei ruhiger Funk- 
tionierung der Schilddriise dagegen, wenn die Quantitat des exkretierten 
aufgelésten Kolloids nicht gross ist, braucht die Entmischung des letzteren 
von dem Zytoplasma nicht zu erfolgen und dann bilden sich keine Va- 
kuolen. 

Die intrazellularen Kolloidtropfen treten in den Zellen auf als Resultat 
des Zuruckbleibens in den Zellen jener Stoffe, welche im normalen Zu- 
stande in die Follikellumen tretend, sich dort zu Kolloid synthesieren 
mtssten. Dieses Zurtickbleiben wird dadurch hervorgerufen, dass die 
Zellenaktivitat, urspriinglich auf die Sekretion in den Lumen des Follikels 
orientiert, auf einmal unter dem Einflusse des entsprechenden Impulses 
sich in eine umgekehrt gerichtete wandelte, namlich in die Exkretion durch 
das basale Zellende. 

Die intrazellularen Kolloidtropfen erfahren die Auflosung in der Zelle 
selbst, am Orte ihrer Entstehung, wobei ihre Auflosung ganz genau das 


Bild der Auflosung des intrafollikularen Kolloids wiederholt. 
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UBER DAS KOPFSKELETT VON CHALCI- 
DES GUENTHERI (SEPS MONODACTYLUS) 
VON 


GEORG HAAS 


(Aus dem Zoologischen Institut der Hebraischen Universitat, Jerusalem 


Mit 17 Textfiguren 


Anschliessend an die Beschreibung der Trigeminusmuskulatur, die wegen 
ihrer Ahnlichkeit mit der der Schlangen auffiel, sei hier der Bau des 
Schadels im Zusammenhang mit dem Kopfskelett der Schlangen und seiner 
Kinetik benandelt. An Literatur liegt, abgesehen von der Arbeit tber die 
mittlere und aussere Ohrsphare der Lacertilia und Rhynchocephalia von 
J. Verstuys (1899), die Arbeit von T. Lakyer tuber das Munddach der 
Sauria (1927) vor, der altere Arbeiten von STEBENROCK (1892) und BuscH 
(1898) zitiert, die mir aber nicht zuganglich waren. Meiner Untersuchung 
liegen drei Schadel erwachsener Exemplare zugrunde und eine Schnittserie 
(25 uw) durch den Schadel eines kleineren Stuckes, das in Celloidin-Paraffin 
nach KoLMER eingebettet worden war. Das Tier lebt in der trockenen Jahres- 
zeit nur unterirdisch (vielleicht in einer Art Schlafzustand), wird aber in 
der besten Vegetationsperiode, also nach dem Winterregen, in relativ feuchten 
Gegenden in dichtem Gras und stark verwachsenem Buschwerk oberirdisch 
angetroffen. Uber dem nicht besonders kraftigen Kopfskelett liegen starke 
Knochenschuppen, die stellenweise (Orbitotemporalregion, besonders uber 
den Jochbogen) sehr gut entwickelt sind und sich im Gebiet der Frontalia 
und Parietalia eng an diese anschliessen; auch im Gebiet der ausseren Ohr- 
offnung ist die Panzerung kraftig. 

Der Schadel (Fig. 1—3) ist ziemlich flach und breit, der Jochbogen liegt 


fast im Niveau des Schadeldaches und die Postorbitalspange erreicht das 


Jugale, das sich am abgeschragten Unterende am Postfrontale und Post- 


orbitale vorbei noch etwas weiter caudad erstreckt und an diesen Knochen 
beweglich eingelenkt ist. Das occipitale und maxillare Segment sind in hohem 
Grade unabhangig, da am Schadeldach eine breite, durchgehende Licke 


zwischen dem Parietale und den Occipitalia samt den Prootica offenbleibt. 
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Im wtbrigen sind alle normalen Gelenke des Saurierschadels zwischen den 
beiden Segmenten vorhanden. 

Das paarige Pramaxillare tragt im Alveolarteil funf Zahne und reicht mit 
einem spitzen Dorsalfortsatz zwischen die Nasalia, die sich unter diesem 
craniad vorschieben und den Dachteil vom Alveolarteil trennen. Die knorpeli- 
gen Nasenkapseln zerlegen dann in ihrer medianen Vereinigung als Septum 
nasi die beiden Teile des Pramaxillare. Im allgemeinen bleibt rostral der 
Knorpel der Nasenkapsel, vom Septum abgesehen, nur im nicht von Knochen 
umgebenen Gebiet erhalten. Die Nasalia sind einfache Knochenplatten, die 
dorsomedian kleine Descensus entwickeln, die rostral bis zum Alveolarteil 


der Pramaxilla hinabreichen, caudad aber immer mehr zuricktreten und 


Fig. 1. Seitenansicht des Schadels. Der Knorpelrand des Quadratum ist punktiert 
angegeben 

It n Schni de Knorpel wurde 

in alien oSchnittzeichnungen wurdad¢ \norpe unregeimassig, ylutgetasse wurden 


reihenweise punktiert, Knochen wurde schwarz, Nerven grau angegeben 


schliesslich ganz verschwinden (Fig. 6—g). Als ebene Knochenplatten wer- 
den die Nasalia von den Frontalia unterlagert. Der Descensus und der 
Lateralrand der Nasalia gegen die Maxillaria ist stark nach innen zu ver- 
dickt, nicht aber der Rand zum Prafrontale. Die absteigenden Lamellen ruhen 
auf dem freien Dorsalrand des Septum nasi. Beiderseits von diesem bauen 
die Septomaxillaria vertikale Lamellen auf, die longitudinal von einem Nerv 
durchbohrt werden (V, 1). Von dieser Vertikalwand (Fig. 6, 7) gehen zu- 
nachst horizontale Flugel aus, die dann (Fig. 8) ventralwarts umbiegen und 
von lateral her durch eine nach medial umbiegende Falte das Organon 
vomero-nasale von der Nasenhohle abkapseln. Der Knorpel der Nasenkapsel, 
zwischen dem freien Rand des Nasale und der horizontalen Lamelle des 
Septomaxillare ausgespannt, vereinigt sich, den Boden des Organes bildend, 
mit dem Septum; nur ganz rostral wird das Organ ganz von Knochen um- 
schlossen (Fig. 8, rechts). Caudalwarts tritt die Vertikalwand bis auf eine 
verdickte dorsale Leiste zuriick und lasst dorsal den erwahnten Nerv ein- 


treten (Fig. 9, 10). Nur die nun schrage Trennungswand zwischen Neben- 
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nase und Nasenhohle bleibt erhalten; caudal ist kein Abschluss aus Knochen 
oder Knorpel vorhanden; der Knorpel des Bodens bildet einen nach oben- 
lateral vorspringenden Wulst (Fig. 9). Die zum Lateralrand des Nasale 


aufsteigende Knorpelwand spart einen Raum aus, der zwischen dem Maxil- 


IX.X. 
T: Spho. xu. ‘Eo. 
Fig. 2. Ventralansicht des Schadels. Det Fig. 3. Dorsalansicht des Schadels. Es 


rechte Stapes und das Quadratum ent- fehlen das rechte ,,Adlacrymale“, Teil 
fernt. der Postorbitalspange und das Quadratum 


lare aussen und dieser Wand innen liegt: er enthalt eine machtige Nasen- 
drise, deren Ausfthrungsgang lateral, knapp hinter der ausseren Nasen- 
Offnung in das Vestibulum ausmundet und zunachst (Fig. 6, 7) ohne 
Knochentberdeckung lateral der Knorpelwand der Nasenhohle entlangfihrt ; 
schliesslich wird er durch den aufsteigenden Gesichtsteil des Maxillare ab- 
gedeckt. In der Druse selbst verlauft er zentral weit caudalwarts. Die gleiche 
Drise liegt ubrigens bei der Mehrzahl der Schlangen frei, abgesehen von 
den Typhlopiden zum Beispiel. Am Maxillare geht vom Alveolarteil, der 
etwa 15 pleurodonte Zahne tragt, der aufsteigende Gesichtsteil ab; der die 


Nasenhohle enthaltende Abschnitt ist merklich aufgetrieben (Fig. 3). Rostral 
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schliesst das Maxillare an das Pramaxillare an; im Grenzgebiet an das Nasale 
entspricht dessen innerem Randwulst ein rillenformig breit ausladender Rand 
des Maxillare (Fig. 8). Dort, wo sich das Prafrontale zwischen Nasale und 
Maxillare spitz einzukeilen scheint, schiebt sich eine zarte Knochenwand des 
Prafrontale dicht unter den Gesichtsteil des Maxillare bis zu seiner halben 
Hohe und bis zum Gebiet der Vorderwand der Orbita (Fig. to—12). Caudal- 
Cor. warts setzt sich der 
Alveolarteil horizon- 
tal hinter den Ge- 
sichtsteil hinaus fort 


und nimmt in einer 


nach offenen 
2 Rinne das tief ausge- 
Fig. 4. Linker Unterkiefer von aussen 
buchtete Lacrymale 


aut (Fig. 13—14). Medial vom Alveolarteil springt eine Gaumenleiste VOI 
etwas nach medial vor, die dorsomedial vom rostralen Ende der Gau- 
menportion des Palatinum uberdeckt wird (Fig. 2). Hinter dem  Pra- 
maxillare wird der medial verdickte Rand der Portio palatinalis des Maxil- 
lare vom Vomer falzartig umfasst (Fig. 7, 8). Nach dem Durchbruch des 
Stensonschen Ganges bleiben bei einer geringen Uberschiebung des Maxil- 
lare uber den Vomer beide Knochen durch eine tief einschneidende Schleim- 
hautfalte getrennt, die lateral die Basis des Alveolarfortsatzes erreicht und 
caudal mit der Choane zusammenhangt (Fig. 12, 13). Das Hinterende des 
Cor. Oberkiefers lauft, von 
Lacrymale und Trans- 
versum medial, vom 
Jugale lateral und 
dorsal bedeckt, spitz 
| 7 
D. 


nach dorsal aus. Im 


Spl. 
ae mittleren Bereich der 

Fig. 5. Linker Unterkiefer von innen 
Ethmoidalregion be- 
schrankt sich das knorpelige Skelett auf ein gut ausgebildetes Nasen- 
septum, das zunachst von der dorsomedianen Sutur der Nasalia allein, 
dann von den Vertikalblattern der Septomaxillaria gestutzt, mit etwas ver- 
dicktem Ventralrand einem Mediankamm des Vomer aufliegt. Hinter der 
Knorpelmuschel fur das Organon Jacobsohni verlieren die knorpeligen 
Seitenfliigel, die ein laterales Driisenfach vom medialen Riechfach trennen, 
den Zusammenhang mit dem Septum: nur der Vomer bildet den Boden des 
Organes (Fig. 9, 10). Gegen sein Hinterende erreichen die Seitenflugel 
dorsal das Septum, bilden also eine geschlossene Uberdachung des Cavum 
nasi (Fig. 10). In Fig. g ist das Zuriickweichen des Knorpels vom Boden 


und die dorsale Verbindung mit dem Septum bereits angedeutet. Die letzten 
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ventralen Knorpel- 
reste bilden um die 
Schleimhauttasche, 
die knapp hinter der 
Ausmiindung des Ne- 
bennasenganges late- 
ral vorspringt, zwi- 
schen Vomer und 
Maxillare vorstosst 
und diesen  engen 
Gang caudad _fort- 
setzt, eine nach hinten 
offene Halbrinne, die 
besonders die ventrale Smx. 
Lippe der Falte stutzt —_ 
und ihren freien Rand Fig. 6. Schnitt durch das Rostralende des Schadels; links 


durch den Ausftthrungsgang der Nasendrtise, rechts durch 


ventral vom Vomer die aussere Nasenoffnung. 


weit vorbaut (Fig. 


10). Als caudale Fortsatze der Concha des Jacobsohnschen Organes erhalten 


sich Cartilagines paraseptales (Fig. 10), die dem Nasenseptum als vertikale 
Blattchen anliegen. 

Die Nasendriise, die im vorderen Bereich der Nasenhohle bis zum Ende 
des Organon vomero-nasale lateral von den Flugelknorpeln unter den Deck- 
knochen des Schadels lag, riickt dann nach innen ab, indem von dorsal her 
eine laterale, von Knorpel umgebene Ausstilpung der Nasenhohle wie eine 
Kappe sich tber die Driise schlagt und sie mediad abdrangt. Die Drise liegt 
dann von einer Knor- 
pelhulle eng umgrenzt, 
als langliche Enklave in 
der im Querschnitt huf- 
eisenartig nach unten 
offenen Nasenhohle, die 
sich erst dahinter zu ei- 
nem engen Spaltraum 
schliesst. 

Im Bereich des vor- 
dersten Hirnabschnittes 
und noch vorher, im Be- 
reich der Aufspaltung 
des Olfactorius lost sich te 

Fig. 7. Schnitt durch die Vorderregion des Vomer. Beginn 
sammenhang der Nasen- des Lumens fiir das Organon vomero-nasale. 


wieder der dorsale Zu- 
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kapsel vom Septum 
(Fig. 13); die ventrale 
Hirnwand bleibt cra- 
nial membranos. Knor- 
pel erhalt sich an der 
Innenflache Pra- 
frontale. Dieser trapez- 
formige Knochen un- 
terlagert mit ganz zar- 
tem Blatt die oberen 
Teile des dorsalen 
Oberkieferabschnittes, 
Vo. Spt. 


ganz wenig das Nasale. 


) . 
iat Gegen das Frontale ist 


8. Schnitt durch den vorderen Bereich des Organon 


er mit stark aufgewul- 
vomero-nasale 


stetem Medialrand et- 
was abgekantet und nach innen zu verdickt; besonders stark ist diese Ver- 
starkung des Dachanteiles am Beginn der Orbita. Der Randwulst enthalt 


eine grosse Markhohle (Fig. 13). Mit einem scharfen Knick springt von der 


Dachpartie eine Wand konvex nach medial ein, die caudalwarts eine Quer- 


wand als Rostralabschluss der Orbita gegen die Nasenhohle bildet; das ge- 


SSS 5 


schieht noch vor dem Abzweigen des langen Spornes, der in die Seitenkante 


des om das Hirn herumbiegenden Frontale eingelassen ist (Fig. 14). Diese 
Wand endet, nach lateral—ventral abfallend, am Dach des Palatinalfort- 
satzes des Maxillare. Hinter der rostralen Abschlusswand der Orbita ist der 

Knorpel bis auf 
kleine Reste in der 
Septalregion (die 
hier schon sehr nied- 
rig ist) und ein ven- 
trales Stuckchen als 
caudad gerichteter 
Vorsprung oberhalb 
des Medialrandes 
am Processus pala- 
tinus des Mawxillare 
geschwunden. Der 
Flugelknorpel erhalt 
sich am langsten am 
obersten Winkel der 


Fig. 9. Beginn der Nasendruse, Conchae des Organon vomero- i é 
nasale. Nasenhohle. 
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Cn. Spt O.vn. Vo. Cps. 
Mx. 


Fig. 10. Schnitt durch die Region knapp hinter den Nebennasen-Muscheln 


Der Vomer (Pravomer der neueren Autoren) schliesst als unpaarer 


Knochen an das Pramaxillare an, im vordersten Lateralbereich mit wulstigen 


Randern den Medialrand des Processus alveolaris maxillae umgreifend. Der 
Knochen ist im wesentlichen flach, mit nach beiden Seiten 


ausladenden 
dorsomedianen Kiel, auf dem 


Fortsatzen und einem der Ventralrand des 
Nasenseptums aufruht. Im Bereich des Organon vomero-nasale wolben sich 


F F. 


Fig. 11. Die Nasendrtise wird dorsal von der Regio respiratoria der Nasenhohle um- 
fasst; die laterale Schleimhautfalte N 


wachst gegen die Nasenhohle vor. 
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die Seitenfliigel nach oben und schliessen mit dem Septomaxillare eine durch 


das Nasenseptum halbierte Knochenkammer ab. Hinter der Nebennase bildet 


der Vomer weit ausladende Bodenplatten fiir den caudalen Bereich der 
Nasenhohle. In der dorsalen Langsgrate des vorderen Teiles liegt ein ein 
Blutgefass enthaltender Hohlraum; caudal davon liegt es in einer Langsrinne 
an der Unterseite der Knochenplatte. Im Bereich der Gleitfuhrung mit dem 
Querfortsatz des Palatinum, der die Choanen dorsal arkadenformig um- 


spannt (Fig. 2), wird die Mittelgrate zu einem schmalen Blatt zusammen- 


Die die Mund- von der Nasenhohle trennende Zwischenwand ist durchbrochen 


gepresst und bleibt schliesslich hoher als die sich zu einem spitzen Auslaufer 
verengenden Horizontalflugel. Nur ganz caudal ist ein kurzer Spalt vorhanden, 
der von den beiden Endfortsatzen auch auf die vertikale Mittelplatte wber- 
greift: sonst ist aber der Vomer unpaar. 

In den vorderen Winkel der Orbita ist ein ganz locker nur ligamentos 

fixiertes Knochelchen (Adlacrymale, Supraciliare) eingelassen; es fallt 
durch seine grosse Dicke auf (Fig. 14) und ist etwa am Ubergang vom 
Dachteil zum nach innen geknickten Blatt des Prafrontale befestigt. Der 
Knochen ist hohl und enthalt einen grossen Markraum, wie thn kein anderen 
Schadelknochen im vorderen Bereich des Kopfes besitzt (Fig. 1, 3). 

An der Kante, die durch das Aneinandertreffen des Palatinalfortsatzes 
mit dem Alveolarfortsatz des Maxillare im vordersten Teil der Orbita ge- 
bildet wird, liegt 1m inneren Winkel ein rinnenformiges Lacrymale, dessen 


erhohter Aussenrand ein wenig tber den dorsalen Maxillarrand vorragt ; 
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der mediale Rand grenzt an den ventralen Rand des Prafrontale (Fig. 13, 14) ; 


davor ist aber nur der an das Maxillare angelagerte Aussenteil entwickelt 
(Fig. 13). Durch eine Liicke zwischen Lacrymale und Prafrontale dringt der 
Tranen-Nasengang in die laterale Schleimhautfalte, indem er am Boden der 
Orbita in der Knochenrinne des Lacrymale nach vorne zieht (Fig. 14). Dieses 
Schleimhautdivertikel, das mit dem Teil der Pars respiratoria zusammen- 
hangt, der ventral von der eingestiilpten Nasendriise liegt, nimmt von rostral 


her den Stensonschen Gang auf. Es wird latero-ventral von einer vor- 


Smx. 


13. Caudalabschluss der Nasendrtisen; links verlasst der Tranen-Nasengang die 
Orbita. Nur hier die Knochenschuppen eingezeichnet 


springenden Falte begrenzt, die als Stutze die Pars palatina des Maxillare 
enthalt, dorso-medial dagegen von einer viel kurzeren Falte, die den Vomer- 
fligel birgt. Auf Fig. 12, wo die Nasenhohle und die Falte noch getrennt 
sind (es ist dies bereits nach der Einmundung des Stensonschen Ganges 
in das Divertikel) ist die dorsomediane Falte noch lateralwarts festgewachsen 
und bildet die Zwischenwand, die auf Fig. 13 schon verschwunden ist. Die 
Vereinigung der beiden Raume vollzieht sich aber etwa in der Mitte des 
Septums, unmittelbar lateral vom Vomerflugel. Es bleibt also auch eine late- 
rale freie Falte erhalten, die sich mit der vom Proc. palatinus maxillaris 
gestutzten vereinigt und so ein besonderes laterales Fach abgrenzt (in Fig. 13 
links, wo dieser Prozess bereits vollzogen ist), das den distalen Endabschnitt 
des Tranen-Nasenganges darstellt. In das Divertikel mtundet also von rostral 


der Gang der Nebennase, in die caudo-dorso-mediane Ecke die Pars respira- 
g | 
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toria der Nasenhohle und etwas weiter caudal, aber lateral, der Tranen- 
Nasengang. 

Das Palatinum fangt rostro-medial, von den caudalen Vomerflugeln rin- 
nenartig umfasst, spitz an, lateral bildet es eine horizontale Erweiterung, der 
Palatinalportion des Maxillare entgegen (Fig. 2). Der sich aus der Vereinigung 
der beiden Teile entwickelnde Knochenbogen besteht aus dem palatinalen, 
nach medial vorspringendem Blatt, an das das Pterygoid anschliesst, und aus 
der ,,Primitivpartie’’ Laxyers, der die Choane dorsal umspannenden Portion. 
An diesem Teil war keine Spur einer Sutur mehr zu sehen, die auf das Vor- 
handensein eines ,,Hemipterygoids“, also eines rostral abgegrenzten Pterygoid- 
teiles, hingewiesen hatte; nicht einmal eine Verschiedenheit in der Anordnung 
der Knochenstruktur des medianen Stiickes weist auf eine stattgehabie Ver- 
wachsung hin. 

Die paarigen Frontalia (Fig. 1, 3) haben im vorderen Bereich starke De- 
scensus, die die Seitenwande des Telencephalon umgreifen. Der Raum 
zwischen dem lateralen Rand des Frontale und dem ,,Adlacrymale™ (Supra- 
ciliare) ist mit sehr kraftigen Hautknochen belegt; erst hinter dem Descensus 
wird die Hirnbasis ventral von der Knorpelschale der primordialen Schadel- 
basis, die in ein kompliziertes Trabekelsystem aufgelost ist, umgriffen. Der 
Lateralrand des Frontale ist hinter dem Descensus stark verdickt. Knochen- 
schuppen verzahnen sich in die Oberflache des Daches und bedingen eine 
diesen Unebenheiten entsprechende Skulptur (Fig. 13, 14). 

Die ubrigen Elemente des Schadeldaches sind typisch. An die Frontalia 
schliesst sich das normale Parietale an, dessen Vorderrand ebenfalls unter 
die Frontalia eingelassen ist; so uberschieben sich alle Elemente des Schadel- 
daches, soweit es sich kegelfOrmig verbreitert, caudalwarts dachziegelartig, 
namlich Pramaxillaria, Nasalia, Frontalia und Parietale, also ganz der mecha- 


nischen Anforderung gemass. 


das Parietale entwickelt absteigende Fortsatze im Gebiet des oberen 


Endes des Epipterygoids: an dieser Stelle gibt es aber kein echtes Gelenk mit 
Gelenkspalt, auch keinen Knorpel am Parietale: die Verbindung besteht nur 
in einer straffen Syndesmose. Der Caudalabschluss des sonst plattenformigen 
Knochens ist normal; zwei schrag nach aussen vorspringende Auslaufer ver- 
binden sich mit dem caudalen Stuck des Jochbogens, dem Supratemporale, 
ganz schwach entwickelten Processus paroticus, der im Bereich des 
Exoccipitale liegt. Die caudale Querkante ist median tief ausgeschnitten und 
lateral von dieser Bucht springt je ein Lappen vor, der sich unter das Supra 
schiebt ; lateral davon springt je ein Zahn des Supraoccipitale unter 

das Parietale vor (Fig. 3). Das so entstehende mediane Foramen wird in der 
also nur teilweise, vom Knorpelrest des Processus ascendens tecti 

i verschlossen, der ohne Unterbrechung caudal in das Supraoccipitale 


ber die Caudalgrenze des Parietale rostralwarts hinaus zieht der 


\uch 
ubergeht. 
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Knorpelsporn zunachst als flache Platte ca. 700 u weit in einer flachen Ein- 
dellung der Unterwand des Parietale rostrad und wird dann noch ca. 200 
u weit ganzlich vom Knochen umwachsen, in dem es als fiaches, schmales 
Blattchen liegt. Die caudo-dorsalen Flugel des Knochens schliessen sich plat- 
tenartig an die Elemente des Jochbogens an. 

Das Jugale ist fest in das Transversum und in das Maxillare eingekeilt, sein 
Oberende gleitet aber bei der Hebrng des vorderen Schadelabschnittes be- 
weglich langs dem Postfrontale 
und Postorbitale abwarts: diese 
beiden Stiicke schneiden ventral 
in einer nach vorn abgeschragten 
Ebene ab. Die obere Schlafen- 
grube ist sehr schmal und wird 
vorn von Postfrontale und Post- 
orbitale begrenzt, die zum Parie 
tale hin horizontale Fortsatze bis 
zum Vorder-, bzw. Vorderseiten 
rand des Durchbruches entsen- 
den. Der grosste Teil des Joch 
bogens besteht aus dem qua 
mosum, das an das Supratempo- 
rale grenzt; dieses Stick ist in 
das Exoccipitale eingetalzt (den 
Processus paroticus) und_ starr 
fixiert. Ventral divergieren das 
Supratemporale und das Caudal Dn-l 
ende des Squamosums_ betracht- 


Kig. 14. Gebiet des Vorderrandes der 


|. diesbeztiglich das uber knapp vor dem Bulbus oculi 


lich; vg 
das Quadratum Gesagte. 

Das Pterygoid ist in normaler Art (Fig. 2) mit dem Transversum und dem 
Palatinum verzahnt. Das Transversum entspricht dem Typus I. von SIEBEN 
cocK, das heisst, dass es am seitlichen Gaumenspalt nur latero-caudal an der 
Umrahmung Anteil hat und in das Pterygoid durch einen caudalen Fortsatz 
eingekeilt ist. Dieses hat wenig ausgesprochene Lateralfortsatze zum Trans- 
versum hin; der caudale Flugelteil, der median eine tiefe Langsrinne, im 


Bereich des Basipterygoidgelenks einen lateralen Kamm und eine seichte 


Dorsalfurche tragt, endet am ventralen Quadratkopf, ragt aber uber das 


Gelenk caudal ein wenig hinaus und liegt mit dem aussersten Ende 
Hautfalte; diese springt aus dem Boden der Trommelhohle knapp hinter 
dem vorderen Anwachsrand des Trommelfelles und dem Durchbruch der 
Tube in diese nach oben vor. Obwohl ganz vorne ein Fortsatz des Gele 


spaltes zwischen Quadratum und Articulare nach oben biegt und zwischen 
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den untersten Stielteil und das flach angelagerte Pterygoidende eindringt, 
fehlt doch zwischen diesem und dem Quadratum ein echtes Gelenk : an keinem 
der beiden Knochenfazetten ist Knorpel entwickelt. Knapp hinter dem Spalt 
liegt straffes Bindegewebe, dann springt das Pterygoidende uber das Qua- 
dratum hinaus vor und dringt in die erwahnte Schleimhaut- Einbuchtung der 
Tube ein. 

Das Basipterygoidgelenk ist aber ein echtes Gelenk; auch am Pterygoid 
ist Knorpel entwickelt, der hauptsachlich die medialen Teile der Gelenkhohle 
einnimmt, wahrend nur die lateralen Rander des Processus basipterygoideus 
verknorpelt bleiben. Dieser laterale Knorpelstreif reicht weiter caudalwarts 
in den Gelenkspalt hinein; zwischen die beiden Knorpelfazetten, zwangt sich 
teilweise der Ursprung des Musculus protractor pterygoidei von medial her 
ein, so dass der Spalt caudal mehr auf die Aussenseite verlagert wird und die 
Muskelfasern vom medialen, unverknorpelten Basisphenoidabschnitt abgehen. 
Knapp hinter der von medio-dorsal nach ventro-lateral abfallenden Knorpel- 
fazette, aber an der Dorsalseite des Pterygoids liegt die tiefe Gelenkgrube fur 
das Epipterygoid, die, vom eben erwahnten ventralen Knorpel ganz isoliert, 
neuerdings eine vollstandige Knorpelauskleidung hat, die aber dunner ist als 
die ventrale. In dieser Grube artikuliert das ventrale Kopfchen des an beiden 
-nden knorpeligen Epipterygoids (uber das dorsale Gelenk siehe das uber das 
Parietale Gesagte). Die stabformige Columella cranii verlauft etwas schrage 
nach ventro-rostral. 

Das Quadratum, dessen gratartigen, nach hinten erhabenen Korper eine 
chmale Mediallamelle und eine sehr grosse Laterallamelle erganzen, 
bildet aus dieser einen muschelfOrmig eingewolbten, nach caudal offenen 


Raum, von dessen tiefster Nische, also moglichst dorsal und rostral, das 


Tympanum abgeht. Der nach caudal umgeschlagene freie Rand der Lateral- 


partie (Fig. 1) bildet die Basis der Hautfalte des ziemlich deutlichen ausse 


ren Gehorganges, der ausserdem, besonders dorsal, von Knochenschuppen 
gestutzt wird. Sehr eigenartig ist die Artikulation des oberen Quadratkopfes 
mit dem Schadel. Das Gelenk liegt nur im Bereich des caudalwarts ver- 
langerten Dorsalfortsatzes. Der Jochbogen (Fig. 1) ist caudal gegabelt: die 
Caudalenden des Squamosum und des Supratemporale divergieren ein wenig 
Das plattenformige, freie Ende des Squamosums ragt mit seiner langsgerich- 
teten Knochenplatte in eine tiefe Inzisur des oberen Quadratkopfes (Fig. 15). 
Bereits vor dieser, im Bereich der Abzweigung des dorsalen Stapesligamentes, 
ist der laterale Teil des dorsalen Quadratrandes knorpelig; dieser Saum, der 
das nach ventral umgeschlagene Stuck des Oberendes bildet (in Fig. 1 punk- 
tiert), verbreitert sich caudalwarts und bildet dann, sich vom Knochenab- 
schnitt trennend, eine Lucke fiir das einspringende Squamosum, das in diese 
Grube mit einer unbedeutenden Krummung nach medial hineinragt. Die Per- 


foration besteht also aus einer tiefen Inzisur 1m Knochen, die lateral von 
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Qu. 


cart. Qu. 


Fig. 15. Querschnitt im Gebiet des Stapes; Eindringen des Supratemporale in das Fo- 
ramen im Quadratum, das lateral durch cine Knorpelleiste verschlossen wird. 


einer Knorpelleiste geschlossen wird. Der Zustand bei Mabuia und Lygosoma, 
wo ein knochernes, vollstandig geschlossenes Fenster im Quadratum ent- 
wickelt ist (LAKJER), wird also nicht erreicht. Wahrscheinlich haben. auch 
die ubrigen Scinciden mit Quadrat-Inzisur lateral eine knorpelige Schlussleiste, 
die im Falle hochster Differenzierung ebenfalls verknochert und zur Bildung 
des Quadratforamens fihrt. LAkJER schreibt nichts tiber derartige Ubergangs- 


typen. Das Supratemporale lagert sich weiter caudal mit breiter Medialflache 
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an die obere Halfte des kleinen Processus paroticus an. Erst knapp vor dem 
Schluss der Lucke zwischen Knorpel und Knochen am dorsalen Quadratkopf 
tritt medial im Gelenk auch Knorpel auf, der sich mit dem Lateralsaum zu 
einer Kappe fur die Gelenksfazette vereinigt (Fig. 16, 17), die das Caudal- 
ende des Knochens darstellt. An der Gegenseite liegt unter dem Ende des 
Supratemporale, der ventralen Haltte des Processus paroticus angelagert und 

ihn caudal ubergehend, ebenfalls Knorpel das Intercalare das hinter 
dem Supratemporale sich tiber die ganze Aussenflache des Fortsatzes aus- 
dehnt und caudal uber das knorpelige Quadratende hinausragt. An der Unter- 
seite des Fortsatzes beginnt knapp hinter dem Intercalare, ca. 50 u dahinter, 


iber medial von der Vena capitis lateralis, das Dorsalstuck des Cornu bran 


Die I:lemente des occipitalen Segmentes: die vier Occipitalia, Basisphe- 
noid samt Parasphenoid und die Prootica bilden einen starren King. Am 
Mischknochen Basi-Parasphenoid liess sich weder an den erwachsenen, noch 

jungeren Exemplar eine Grenze zwischen einer ,,Schildportion’ (LAKJER) 
des Parasphenoid und einer nur aus dem Basisphenoid gebildeten Platte er- 
kennen. Das Rostrum war in der Schnittserie, also beim jungeren Stuck, ganz 
selbstandig und lag ventral einem ventromedianen Knorpelstab, den vereinig- 
ten Trabeculae cranii, an, die weiter caudalwarts paarig werden. Erst nach 
‘inen. Zwischenraum von mindestens 200 u beginnt bereits tief im Gebiet 

Basipterygoidfortsatze um die Trabeculaeherum die Entwicklung 
eines unpaaren Knochenschildes. Knapp dahinter, etwa 50 uw weiter, ist der 
Knorpel im Knochen verschwunden, aber innerhalb der sonst plattenartig 
zur Schadelbasis parallelen Knochenlamellen, die ohne Grenze in die 
Basipterygoidfortsatze ubergehen, erhalt sich der paarige Knorpelstrang in 
orm zweier konzentrisch lamellierter Saulen aus Knochensubstanz noch ein 
Stuck weiter caudad. Zwei ahnliche Lamellenzentren fiir sich strahlen mit 


ipheren Schichten von den Fortsatzen in die Platte ein, die aber von La- 


ellen peripher uberzogen wird, die die erwahnten vier Systeme umfassen. 


Es scheint also moglich, dass in diesem Falle kein Parasphenoidschild, son- 

dern nur ein separates Rostrum vor dem Basisphenoid angelegt wird. 

trum ist sehr zart und auch beim erwachsenen Tier nicht starr mit 
Sphenoid verwachsen. 

Prootica si urch eine tief einschneidende Inzisur fiir das Ganglion 

die schildformige Ala und einen mit zwei 

‘legt, der mit Sutur an 

itale und an das Corpus sphenoidei anschliesst. In der Sutur des 

mit dem Sphenoid (dieses mit tief eingesenktet1 

rcica) persistiert Knorpel. Der dorsale Fort 

ventralen Anteil ist fur die Aufnahme des Labyrinthes aus- 


rale Fortsatz bleibt aber kompakt plattenformig mit ver- 


68 
n1aie IT. 
1902¢ 
. 1 
14 


69 

UBER DAS KOPFSKELETT VON CHALCIDES GUENTHERI 
starktem dorsalem Rand unterhalb von dem Nervenaustritt. Auf die Fin- 
zelheiten des knochernen Labyrinthes wird hier nicht eingegangen. Das 


Basioccipitale des jiingeren Tieres hat im Rostralbereich an der Innenflache 


einen Knorpelbelag. Uberdies erhalten sich auch im Gebiet des Rostrum para- 


sphenoidale wannenartige Reste des Primordialcraniums dorsal von der un- 
paaren Knorpelspange, die die Grundlage des Spornes bildet. Auch im Bereich 
des Prooticums und seiner Grenzen, z. B. gegen das Basioccipitale, bleiben 
Knorpelreste erhalten. Der Recessus scalae tympani mit deutlicher Mem- 
brana tympani secundaria ist normal. Wo das Supraoccipitale an den dor 
salen Rand des Prooticums grenzt, spaltet es sich in zwei Wande, deren innere 
das Hirn seitlich umgreift; beide reichen bis zur Synchondrosis mit dem 
Prooticum ventralwarts. Die ventralen Abschnitte, die dem Epioticum ent- 
sprechen durften, bilden mit das komplizierte Hohlraumsystem des Laby- 
rinths: es sind das die caudolateralen Teile des Supraoccipitale. 

Die Fenestra ovalis liegt zwischen Exoccipitale und Prooticum, grdssten- 
teils vom Exoccipitale umrahmt. Die aussere Wand des Prooticums oberhalb 
des Foramen ovale behalt einen auffallend starken Knorpeluberzug an der 
Medianflache. 

Der Stapes passt mit breiter Fussplatte in das Foramen ovale und geht 
nach kurzem Stabteil, der ziemlich transversal verlauft, ohne Gelenk in die 
knorpelige Extracolumella uber, die gegen den Stapes mit einem Knick nach 
caudal umbiegt (Fig. 15), bevor sie mit einem rostralen und caudalen Fort- 
satz im Tympanum selbst liegt. Vom Ende des caudalen Fortsatzes zieht ein 
Ligament durch den dorsalen Ansatzrand des Trommelfelles an die Grenze 
zwischen dem freien knorpeligen Aussenrand und dem lateral vorspringenden 
knochernen Anteil des oberen Quadratkopfes. Ein Processus dorsalis und 
internus fehlen. 

An der Umgrenzung des Recessus scalae tympani, einem von unten-rostral 
schrag nach oben-caudal ziehenden ovalen Durchbruch, nimmt nur das 
xoccipitale teil (Fig. 1), an dessen vorderer Ecke das Tuberculum sphenoc- 
cipitale stark vorspringt; sein ventromedianer Teil bestand beim grossen 
Exemplar aus dem Basioccipitale (Fig. 2), der Rest aus dem Exoccipitale ; das 
Tuberculum des kleineren Tieres (Schnittserie) besitzt einen eigenen Knochen- 
kern, der durch Knorpel am Basioccipitale, dessen zugewendeter Rand verdickt 
ist, und am Exoccipitale befestigt ist. Zwischen dem Oberende des Recessus 
scalae tympani und dem Lateralrand des Foramen magnum liegt das Foramen 
hypoglossi. Die Seitenteile des Condylus bestehen aus Fortsatzen des Occipt- 
tale laterale (Fig. 1, 3); nur die Mitte des nach oben nierenformig einge- 
buchteten Condylus baut sich aus einem keilformigen, ventralen Schlussstuck 
des sonst schildformigen Basioccipitale auf, das sich nach oben stark verjungt 
(Fig. 3). Medial, also mit den inneren Labyrinthwanden, verwachsen Pro- 


oticum und Occipitale laterale vollstandig ; nur im Gebiet der Umgrenzung des 


dS 
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foramen ovale ist eine Knorpelschaltzone zwischen beiden recht deutlich, 
aber medial ist nichts derlei zu erkennen. Der Processus paroticus besteht nur 
ius dem Exoccipitale (Fig. 16, 17) bzw. aus dem mit ihm vollstandig ver- 
wachsenen Opisthoticum. 

Der Unterkiefer (Fig. 4, 5) enthalt alle regularen Elemente: Dentale, 
Coronoid, Spleniale und Angulare verknochern selbstandig. Supraangulare 


und Articulare samt 


pp 
Dermarticulare (Go- 


niale) sind zu _ et- 
nen ,,Grossknochen‘ 
( LAKJER) verschmol- 
zen. Der Situs geht 
aus den Figuren her- 
vor. Das Gebiss ist 
stark pleurodont, die 
Zahne an der Sym- 
physe schrag 
nach vorn_ gerich- 
tet. Die Cartilago 
Meckelii verlauft zu- 
nachst in einer me- 
dioventralen,  offe- 
nen Rinne als dun- 
ner Stab; dann wird 
diese durch das 
Spleniale abgedeckt 
und im Hohlraum 


‘ig. 16. Gebiet des Processus paroticus samt Intercalarknorpel, yerlaufen neben dem 


Caudalende des Supratemporale und Parietale. Knochenkern 


des Tuberculum sphenoccipitale. Knorpel \ste des 


Ramus mandibula- 
‘is trigemini und Blutgefasse. Der Kanal offnet sich medial ein zweites 
Mal im Gebiet des Grossknochens. Hinter diesem Foramen wird der Knor- 
pelstab durch einen ein kurzes Stick verfolgbaren, konzentrisch lamellierten 
Knochenstrang ersetzt, der sich aus den anderen Lamellen deutlich heraus- 
hebt. Nur dorsomedian bleiben einzelne Knorpelzellen erhalten, die sich im 
Rereiche des Kiefergelenkes aus dem Verband losen und zunachst mediodorsal 
die Peripherie des Knochens erreichen. In dieser Hohe taucht neuerdings der 
zentrale Knorpelstab im Grossknochen auf und zieht ein Stuck unterhalb des 
peripheren Knorpelherdes caudad. Dieser bildet nun ein starkes Knorpelpolster 
am Vorderrand des Gelenkes. Der zentrale Knorpelstrang mit seiner ver- 
knocherten Fortsetzung entspricht wohl einem letzten rostralen Rest des all- 


seits von Deckknochen umgebenen Articulare. Der Knorpel des Quadrat- 
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kopfes reicht weiter caudal als der des Unterkiefers; die komplizierte Gelenk- 


flache ist annahernd ein queres Scharniergelenk, doch nicht mit genauen 
Zylinderflachen. 

Der Schadel ist ziemlich stark kinetisch. Es findet eine elastische Durch- 
biegung an der schmalsten interorbitalen Stelle des Daches statt und von da 
ab, caudalwarts allerdings schwacher werdend, bis zur Trennungslinie zwischen 
dem Supraoccipitale 
und dem Parietale. Of- 
fenbar wird die Bewe- 
gung durch die wech- 
selseitige Uberlagerung 
und Eindringen 
des Processus ascen- 
dens tecti synotici in 
das Parietale wesent- 
lich gehemmt. Es liegt 
also ein Ubergang vom 
meta- zum mesokine- 
tischen Zustand (VER- 
sLuys) vor, allerdings 
mehr in der Richtung 
zum mesokinetischen 
Typus. Punkte  stark- 
ster gegenseitiger Ver- 
schiebung sind ausser 
der erwahnten dorsa- 
len Biegungsstelle bis 
zum Caudalende des 
Parietale die Basi-. Fig. 17. Zeigt den Anteil des Supraoccipitale am Aufbau 
des Labyrinths (Epioticum). 
pterygoidgelenke 
die beiden Quadratgelenke; das untere ist mit dem Pterygoid fest verbunden, 
wird also durch die Mm. protractores pterygoidei mit nach vorn gezogen. Eine 
auffallende Verschiebung findet im Bereich der Postorbitalspange statt; das 
Jugale gleitet langs den Ventralenden von Postfrontale und Postorbitale nach 
abwarts. Bei dem Varanidenschadel ist ja auch an dieser Stelle ein mehr oder 
weniger ausgesprochene Ligamentbriicke an Stelle des Knochens getreten, die 
allerdings bei dem palastinensischen Varanus griseus ganz kurz bleibt. Der 
obere Jochbogen, der also von der Postorbitalspange her kaum einen Druck 
aufzufangen hat — hochstens bei allerstarkstem Zubeissen, ist uberaus zart 
und elastisch. 

Abgesehen von der Ahnlichkeit der Trigeminusmuskulatur ergeben sich 


auch im Schadelbau viele Annaherungen an den Schlangentypus. 1. Die ge- 
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ringe Grosse der Processus parotici. 2. Die damit zusammenhangende Re- 
duktion des posttemporalen Fensters. 3. Die Schwache und Dorsalverschie- 


bung des Jochbogens. 4. Die angebahnte Auflosung der Postorbitalspange 
durch ihre Zerlegung in eine Gleitfihrung. 5. Das Fehlen eines Kontaktes 
zwischen Epipterygoid und Prooticum. 6. Das Auftreten von Descensus des 
Parietale abgesehen von den normaleren des Frontale; jene bilden die ein- 
zige Anlagerungsstelle des oberen Epipterygoidendes an den Schadel. 7. Die 
Verkurzung der Extracolumella und die Reduktion des Processus dorsalis 
und internus. 8. Das sekundare Ausbiegen des Squamosums am Caudalende 
des Jochbogens, so dass sich nur das Supratemporale und der 

us paroticus an der oberen Quadratgelenkung direkt be- 
teiligen. 9. Die wenn auch geringftigige, aber doch deutliche Verlangerung des 
Supratemporale uber die Caudalfortsatze des Parietale hinaus. Diese Auf- 
spaltung des Jochbogens von hinten her konnte ganz gut auch mit eine Ver- 
anlassung zum Schwund des Hauptteiles des Bogens, namlich des Squamo- 
sums, gewesen sein, wenn eine solche, einmal eingetretene Trennung inner 
‘ines grosseren Formenkreises fixiert war und eine starkere, mit Quer- 
gungen verbundene Rotation des Quadratums auftrat [vgl. auch das 


lie Muskulatur von Chalcides (SEps) gesagte!]. 10. Das Supratemporale 


g 
nen Anteil an der Begrenzung der Schlafengrube, liegt vielmehr durch- 


ler Schlangen, also an der lateralen Grenze zwischen Parie- 


vie das « 
tale und Prooticum und ist nur ganz caudal dem stumpfen Processus paroticus 
(Fig. 15, 16 
Ob das Supraorbitale von Python einem Postfrontale und das _,,Postfron- 
tale“ der Schlangen dem Postorbitale der Sauria entspricht, wage ich nicht 
zu entscheiden. Auf jeden Fall liegt das Supraorbitale mehr rostral als das 
Postfrontale unseres Tieres, namlich lateral vom Frontale und caudal vom 
Prafrontale; es durfte sicl 1 Supraorbitale doch eher um eine Spezialdiffe 
renzierung handeln. Wenn das stimmt dieses rostrale Element fehlt ja der 
uberwiegenden Mehrzahl der Schlangen reduzieren sich die Unterschiede 
zwischen Saurier- und Schlangenschadel auf ein Minimum, umsomehr, als auch 
frei Rudimente des Epipterygoid nachgewiesen wurden, die in die 
Seitenwand des Schadels aufgenommen werden (Brock 1929). Als wichtigste 
Unterschiede waren zu nennen, wenn wir von der Spezialdifferenzierung des 
(Pravomer) absehen: das Fehlen ,,Adlacrymale 


den Schlangen, wenn nicht dieses dem Supraorbitale der 


entsprechen sollte, eine Annahme, der mehr Wahrscheinlichkeit 

als der zuerst gemachten, obzwar das ,,Adlacrymale“ mehr ven- 
an das Prafrontale angelagert ist. Fer 
und das Squamosum. Alle anderen 


nicht prinzipieller Art. 
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Wenn an eine direkte Verwandtschaft auch nicht gedacht werden kann, 
so ist es doch klar, dass es sich in Anbetracht der zahlreichen Parallelen im 


Muskel- und Schadelbau von Chalcides guentheri mit dem _ primitiven 


Schlangentypen mindestens um eine parallele Entwicklungsrichtung bei 


nachsten Verwandten handeln muss. Die Ahnlichkeiten des Varaniden- 
schadels sind in vieler Hinsicht wesentlich geringer zu bewerten. Gegen eine 
allzunahe Beziehung dieser zu den Schlangen hat sich, — aus chronologisch- 
geologischen Gruinden ibrigens bereits F. v. Nopcsa gesprachsweise mehr- 
fach geaussert. Der Muskelbau hat nur zur Bestarkung dieser Ansicht 


beigetragen. 


VERZEICHNIS DER ABKURZUNGEN. 


Adla. Adlacrymale (Supraciliare). O. Vn. Organon vomero-nasale 
Ang. Angulare. P. Parietale. 
Bo. Basioccipitale. Pal. Palatinum. 
Bsph. Basisphenoid. Pf. Posttfrontale. 
Cart. Qu. Knorpelrand des oberen Pmx. Pramaxillare. 
dratendes. Porb. Postorbitale. 


Choane P. Processus paroticus. 

C. n, Cavum nasi. 

; . Pro. Prooticum. 

Co. Concha des Organon vomero-nasale 

1. Parasphenoid (Rostrum) 

Cor. Coronoideum. 
Ptg. Pterygoideum. 

C. ps. Cartilago paraseptalis. 


Pt. O. Posttemporale Offnung 
LD). Dentale. 


Ou. Quadratum. 


gl. n. Ductus glandulae nasalis 
Squamae. 


D. n.-l. Ductus naso-lacrymalis. 
Smx. Supramaxillare. 


ic. Extracolumella. S. Septum nasi. 


Eo. Exoccipitale. So. Supraoccipitale. 

Ep. Epipterygoid. Spl. Spleniale. 

I’, Frontale. Spt. Septomaxillare. 

I’. Foramen parietale. Squ. Squamosum. 

Glandula nasalis. St. Stapes. 
Grossknochen (LAKJER), d. h. Supra- Ste. Supratemporale. 

angulare mit Articulare und Goniale. T. E. Tuba Eustachii. 

Ic. Intercalare. T. O. Temporalotfinung. 

J. Jugale. Tr. Transversum. 

La. Lacrymale. T. spho. Tuberculum sphenoccipitale 

N. Nasale. Ty. Tympanum. 

Na. Naris. Vo. Vomer (Pravomer). 
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EINLEITUNG. 


Im Jahre 1907 ftthrte H. V. Wirson folgende Methode ein: er presste 
Schwamme durch Miillergaze um eine weitgehende Dissoziation der zellu- 
laren Elemente zu bekommen. Die mehr oder minder isolierten Zellen, deren 
nun alle organisatorischen Beziehungen zu Nachbarzellen fehlen, kriechen 
zusammen und bauen wahrend des sogenannten Restitutionsprozesses wieder 
kleine funktionierenden Schwamme auf. 

Seitdem sind viele derartige Experimente mit verschiedenen Schwamm- 
arten ausgefthrt worden. Und das ist sehr verstandlich, knupfen sich doch 
an diese Experimente biologische Probleme von grundsatzlicher Bedeutung. 
Dies ist auch von fuhrenden Biologen erkannt worden, so z. B. von HARRISON 
1928. 

Einige der wichtigsten Probleme sind folgende: 

Inwieweit werden die Schwammzellen bei dem Losreissen von ihresgleichen 
im Durchpressungsprozess dedifferenziert? Schon WiLson sah dies als eine 
Kardinalfrage seiner Versuche an. 

Gilt diese eventuelle Dedifferenzierung sowohl morphologischen als physio- 
logischen Eigenschaften ? 

Eine Folge dieser Fragestellung ist dann: 

Geht die eventuelle Dedifferenzierung so weit, dass man die im normalen 
Schwammkorper sicher nachweisbaren Zelltypen nach der Durchpressung 
nicht mehr erkennen kann, oder lassen sich diese Typen noch erkennen? 
Oder: Lassen sich wenigstens verschiedene Zelltypen im Durchpressungs- 
material erkennen, wenn sie auch vielleicht nicht mehr mit den Zellen in situ 
direkt vergleichbar sind 

Erst wenn diese Frage wirklich gelost ist, kann das Kardinalproblem in 
Angriff genommen werden: 

1. Wie geht nun die Restitution in Bezug auf die Anwendung des vor- 
handenen Zellmaterials vor sich: 

Die Beantwortung hat eine fur die ganze Regenerationslehre und Ent- 
wicklungsphysiologie weitgehende Bedeutung; denn die Losung beantwortet 
die Frage: Wenn ein neuer Organismus durch Restitution entsteht, mtssen 
dann die Zellen wieder embryonal, omnipotent, werden, um den neuen Orga- 


nismus aufbauen zu konnen: oder kOnnen bereits vorhandene dissoziierten 


Zelltypen verschiedener Art zusammenarbeiten und so den neuen Organismus 


wieder schaffen? 

Die erste Alternative entspricht nun der verbreitesten Annahme: wenn 
Regeneration oder Restitution stattfindet, dann mussen die organisatorischen 
Prozesse sozusagen wieder von Anfang an beginnen; d. h. indifferente, 


omnipotente Zellen mussen ganz wie in der Embryogenese ein System von 
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Wechselbeziehungen unter einander nach und nach aufbauen; diese Prozesse 
fuhren dann dazu, dass die am Anfang (wie in Regulationseier wenigstens ) 
weitgehend gleichwertigen Zellen durch Umlagerungen, Teilungen und phy- 
siologischen Veranderungen verschiedene Aufgaben erfiillen konnen. 

Die zweite Alternative in positivem Sinne beantwortet, wiirde besagen, 
dass die Zellen, von ihren nattrlichen physiologischen Beziehungen ganz 
losgerissen, doch sowohl ihre physiologischen Moglichkeiten und Eigen- 
schaften bewahrt hatten als die Fahigkeit wieder an die richtige Arbeitsstelle 
zu kommen; die Zellen wiirden dann eine noch grossere Leistung zu erfillen 
haben als die Zellen in der Ontogenese; d. h. die organisatorischen Prozesse 
wahrend der Restitution wtirden noch verwickelter, noch ratselhafter sein, 
als wahrend der Ontogenese. 

Trotzdem nun ziemlich viele Arbeiten uber Restitution nach Durchpressung 
von Schwammen erschienen sind, gehen doch die Aussagen weit auseinander, 
so dass ich die vorliegende Literatur fiir weitere entwicklungsphysiologische 
Fragen nicht verwerten konnte. Ich stellte mir deshalb als Hauptaufgabe 
diese Verhaltnisse bei Spongilla lacustris (L.) aufzuklaren. 

Wenn man aber die einschlagige Literatur durchsieht, so ist es auffallend, 
dass auch andere wichtige Punkte noch ungeklart sind. Die wichtigsten von 
ihnen, die ich mir zur Untersuchung vorgenommen habe, mogen in folgenden 
Fragen zusammengefasst werden: 

2. Ist das Zusammenkommen der Zellen nach der Dissoziation eine Folge 
von Cytotaxis? 

3. Bilden die Zellen im Restitutionskorper ein Syncytium? 

4. Ist die Ausbreitung der Restitutionskorper auf der Unterlage ein 
Prozess, der fiir das spitere Gedeihen des Schwammes notwendig ist — mit 
oxydativen Vorgingen in den Zellen verbunden? 

Es scheint mir, dass die Losung dieser Fragen notwendig ist fur den 
Erfolg weiterer entwicklungsphysiologischer Untersuchungen mit der Durch- 
pressungsmethode. 

Der Gruppierung der oben angefthrten Fragen entsprechend habe ich die 
Arbeit in 4 Abteilungen eingeteilt, obwohl die untersuchten Prozesse und 
Phanomene natirlich historisch ablaufen und in einander eingreifen und sich 
vermischen. 


Es ist mir ein lieber Pflicht auch an dieser Stelle Dr. ALBERT FISCHER und 


Professor, Dr. J. RUNNSTROM meinen ergebenen Dank auszusprechen fur 


die Gastfreundschaft mit der sie mir einen Arbeitsplatz in ihren Instituten 
zur Verfiigung gestellt haben, sowie fiir ihr Interesse an meiner Arbeit, ihre 
anregenden Ratschlage und Gesprache. Die Arbeit ist mit Unterstiitzung des 


Carlsbergfondes und Rochefeller Foundation vorgenommen. 
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MATERIAL UND TECHNIK. 


Mein Versuchstier, Spongilla lacustris (L.), bekommt man in ausgiebigen 
Mengen in Molleaaen, etwa 15 km nordlich von Kopenhagen. Die Tiere sind 
an Pfahlen und toten Asten angewachsen; alle gefundenen Exemplare sind 
grun, also stark mit Zoochlorellen behaftet. Ungefahr */, Stunde nach der 
:rbeutung waren die Tiere im Aquarium des Institutes untergebracht. Sie 
wurden immer in einem Gefass transportiert, das reichlich mit Wasser gefullt 
war. Ehe sie benutzt werden sollten, wurden sie immer auf gute Vitalitat 
gepruft; al lizium diente der oskulare Wasserstrom. Nur die allerersten 


Versuchstiere wurden so frth 17. 3. 1934 genommen, dass sie noch 


in Gemmulae eingeschlossen waren; 4. 4. wurden Stucke erbeutet, die im 


waren aus den Gemmulae herauszukriechen. Die ersten funf Wochen 


benutzte ich laufendes Leitungswasser in den Aquarien, 


V ersuchszeit 
Durchluftung. Trotz sehr heissen Wetters im sudexponierten Labora 
konnte ich in dieser Weise die Temperatur zwischen 12° und 16 
dennoch war es nicht moglich die Tiere langere Zeit am Leben zu 
erhalten, sie starben nach 2—3 Wochen ab. Da ich vermutete, dass das Ca 
Gehalt im Leitungswasser zu hoch war, wurden die Aquarien mit Wasser 


Molleaa 


eefullt und mit einem starken Luftstrom versehen, so dass 


in Bewegung war. Das Wetter war jetzt sehr warm, und 


den Aquarien schwankte zwischen 18° und 22°, und 


tiegen ‘in, wenn ich nicht jeden Tag kaltes Molleaa 
les Institutes hineingegossen hatte. Diese abnorme 

‘me bewirkte, dass sowohl die Schwamme als auch die in Regeneration 

zwei Wochen am Leben erhalten werden 
konnten ‘+h habe deshal rlaufig auf langdauernde Versuche verzichten 
ussen, die namentlich in Bezug auf den Skelettaufbau geplant waren. 

\lle Glaser und Utensilien, die mit dem Durchpressungsmaterial und den 
kegeneraten in Berthhrung kamen, mussten sorgfaltig in Saure-Bichromat 

Fur Durchpressungen wurde immer Mullergaze No. XX aus Seide ge 
braucht. Es gehen ungefahr 4 Faden auf den Millimeter. Da die Zwischen 

ne ungefahr die gleiche Breite wie die Faden haben, sind die Zwischen 
aume also ungefahr 125 u im Durchmesser 

Die Durchpressung geschah immer mit den grundlich gereinigten Finger 
beeren unter sanftem aber stetigem Druck; es wurde wiederholt gepresst, 
bis kein Zellmaterial mehr hindurch kam. Das Durchpressungsmaterial wurde 
in Petrischalen aufgenommen. Wenn das Material nicht sofort untersucht 
werden sollte, wurde das Wasser, sobald die Sedimentierung einigermassen 


stattgefunden hatte, erneuert, und die Schalen dann im Aquarium vorsichtig 


H. 
das Wasser immer 
de Temperatu 1) 
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untergetaucht. Falls die Aggregate auf Deck- oder Objektglasern sowie Glim- 
mer angehaftet waren, wurden diese in lotrechter. Stellung in kleinen Ein- 


schnitten in Holzstaben im Aquarium untergetaucht. 


Die histologische Technik war mannigfach. Von den durchgepriiften 


Fixierflussigkeiten stellten sich als die besten die von Bouin und Zenker 
heraus. Die Farbemethoden sowie andere technische Details werden spater 


angegeben, 


l. UNTERSCHEIDUNG VON ZELLTYPEN IM DURCHPRESSUNGS 
MATERIAL UND ANWENDUNG DER ZELLEN IM 
RESTITUTIONSPROZESS. 


* Das. Zelimaterrat. 


Wenn man Zeit fir die Beobachtung isolierter Zellen haben will, muss 
man eine dunne Aufschwemmung von Zellen haben, doch darf man sie 
naturlich nicht allzu dtiinn nehmen, weil man doch gentigend Zellen im Ge 


1 


gendes 


sichtsfeld fiir Vergleichszwecke haben muss. Als brauchbar habe ich fc 
gefunden: ca. 1 ccm Schwamm wird mit der Schere zersttickelt und in eine 
tiefe Petrischale mit 300 ccm Wasser gepresst; man schuttelt gut aber sanft 
um. Mit emer Pipette werden einige Tropfen in eine feuchte Kammer ge- 
gossen, man lasst 5—10 Minuten ruhig sedimentieren. Zur Beobachtung muss 
unbedingt Wasserimmersion benutzt werden. Ich habe eine solche von 40 
in Verbindung mit Okular 10 als praktisch und ftir die meisten Beob 
achtungen ausreichend gefunden. 

Untersuchungen mit Vitalfarben ist oft von Nutzen; angewandt wurden 
Neutralrot 1/10 000, Janusgrun 1/30 000, Methylenblau 1/10 000. Es wurden 
die zu farbenden Schwamme sowohl vor (ca. 2 Stunden) als nach der 
Durchpressung gefarbt. Mit Neutralrot behalten die Zellen ihre Vitalitat am 
langsten; die Zoochlorellen werden gut gefarbt, enukleierte Plasmakugeln 
auch; dagegen werden lebende Schwammzellen, abgesehen von groberen Ein- 
schlussen, kaum gefarbt. Methylenblau farbt Nukleoli, Plasmakornchen und 
tingiert auch die Kernmembran sowie enukleierte Plasmakugeln gut. Janus- 
grun wirkt trotz der grossen Verdunnung bald lahmend ohne noch brauch- 
bare Tinktion abgegeben zu haben. 

Xs wurde sowohl mit Tageslicht als mit Punkt-Mikroskopierlampe ge- 
arbeitet. Auch wurde Dunkelfeld (Kardioid, Zeiss) vielfach benutzt. Schiefe 
Spiegelbeleuchtung hebt die Zell- und Kernkonturen gut hervor. 


Folgende 4 Zelltypen lassen sich im Durchpressungsmaterial unterscheiden: 


BEFUNDE. 
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I. (Abb. 1 a—c) Zellen von 
stark variierender Grosse, mit 
klarem Plasma, nur fein granu- 
liert; Kern auch klar, mit kleinen 
Kornchen, kein Nukleolus; selten 
Zoochlorellen enthaltend ; 7—10 u 


\bb. 1. I-Zellen nach der Durchpressung, mit 
Methylenblau vital gefarbt. a gewohnliche; b mit in Durchmesser. 


Zoochlorellen; c zwei zusammengeschmolzene. 
Il. (Abb. 2 a—c) Zellen mit 


scharf abgesetztem Hyaloplasma (Ektoplasma, Kinoplasma) und kornigem 


-ndoplasma ; Kern mit deutlichem Nukleolus. Diese Zellen sind stark amoboid, 


und meistens mit Zoochlorellen vollgestopft ; 10--16 uw in Durchmesser. 

Ill. (Abb. 3 a, b) Kleine Zellen mit wenig Plasma. Kern mit Kornchen, 
die im Verhaltnis zu der Grosse des Kernes recht grob sind; oft mit deutlich 
vibrierender Geissel versehen; 3—6 uw in Durchmesser. 

IV. (Abb. 4 a, b) Zellen mit feinkornigem Plasma, die Korner von recht 
gleichmassiger Grosse; sie zeigen lebhafte Brownsche Molekularbewegungen. 
Der Kern mit Nukleolus, ein oder zwei. g—12 u in Durchmesser. 

Im Folgenden werden diese Typen oft nur mit Romerzahlen bezeichnet. 

Kine Kontrolle fur das Erkennen der vier Zelltypen hat man in dem 
fixierten und gefarbten Auspressungsmaterial (Abb. 5 a—ec). Ich habe solches 
in zweierlei Weise behandelt. Erstens habe ich sofort nach der [Erbeutung 
der Schwamme an Ort und Stelle diese zerstickelt und durchgepresst und 
das Durchpressungsmaterial sofort ins Fixier fallen lassen, spater eingebettet 
und 5 uw geschnitten. Zweitens habe ich das lebendige Durchpressungsmaterial 
an Deckglasern sedimentieren lassen, sodann darauf fixiert und gefarbt, wie 


\usstrichpraparate 


Abb. 2. I]-Zellen nach der Durchpressung. a mit gewohnlichen abgerundeten Pseudo- 

podien (Lobopodien); 6 mit spitzen Pseudopodien; c mehrere zusammengeschmolzenen 

Zellen, die gemeinsame spitzen oder membranartigen Pseudopodien aussenden, mit 
Zoochlorellen yollgestopft. Mit Methylenblau vitalgefarbt. 
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Nun ware es aber zu wtn- 
schen, dass man anstatt sich mit 


einer subjektiven Beschreibung 


der Zelltypen zu beniigen, eine 


objektive Registraturmethode' 
finden konnte, nach welcher die 
Zellen sich eindeutig einordnen 
lassen. 

Objektive Kriterien fur die \bb. 3. I1I-Zellen 
nach der Durch- 
pressung, mit Me- Abb. 4. IV-Zellen nach der 
habe ich gefunden 1) in den_ thylenblau vitalge- Durchpressung mit Methylen 
farbt. a@ gewohn- blau vitalgefarbt. a@ mit ein, 
liche Form,b noch b mit zwei Nukleoli, kein 


Anwesenheit von Zoochlorellen mit Kragen und Sonderung zwischen Ekto- 
Geissel versehen. und Endoplasma. 


Unterscheidung der Zelltypen 
Durchmessern der Kerne, 2) in 


oder nicht, 3) Anwesenheit von 
Nukleolus oder nicht. Als nun auch moglicherweise die Gefahr bestand kleine 
Nukleoli etwa mit grossen Kromatinkornchen zu verwechseln, habe ich auch 
Messungen von den Nukleoli sowie den grossten messbaren Kernkornchen 
in jeder angetroffenen Zelle yvorgenommen. 

Die Messungen wurden an fixiertem Material mittels Schrauben-Messokular 


nach Zeiss vorgenommen. Die Zellen waren ca. ™% Stunde nach der Durch- 


\bb. 5. Die 4 Zeltypen nach ,,Ausstrichpraparat*. Bouin. Ham.-Eosin. a I-Zelle; 
stark abgeflacht; c 2 II-Zellen mit Ektoplasma verbunden, Zoochlorellen schwar 
d {[I-Zellen mit dichtem Kerngerust; e cin IV-Zelle mit ecosinophilen K6érnch 


1 
} 


(schwarz) und hamatoxylingefarbten Einschltissen (gestrichelt), Nukleoli auch gestrichelt 
' Fur die Aufforderung eine solche mehr objektive Registratur aufzusuchen bin ich 
Dr. EpmMunp Mayer zu Dank verpflichtet, sowie auch fiir andere fruchtbare Anregungen 


A. Z. 1936 
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pressung auf Deckglaser 

aufgenommen, dort in 

Bouin fixiert und in Ha 

matoxylin-Eosin gefarbt 

worden. Kleine Aggre- 

gate von wenigen Zellen 

hatten sich schon hie 

und da gebildet. Abb. 6 

gibt eine Gruppe von 

Zellen wieder, deren 

Nerne gemessen wurde. 

mich zu zwingen 

messbare Zellen 

wirklich zu messen, habe 

ich den Kreuztisch bet 

der methodischen Durch- 

musterung des ganzen 

Praparates angewandt. Die Messungen wurden in zwei Etappen durchgefihrt 
Die erste Etappe galt dem Kerndurchmesser; es wurden zwei Kolonnen 
etabliert, die eine mit Massen von Kernen ohne Nukleolus, die andere mit 
Massen von solchen mit Nukleolus. Wenn das zum Kern gehorige Zellplasma 
Zoochlorellen enthielt, wurde ein Asterisk dem Mass zugeftigt. Als zweite 


Ktappe wurden dann den Nukleolus oder das grosste Kornchen in jedem der 


angetroffenen Kerne gemessen, und zwar naturlich in demselben Praparat und 


unter Anwendung des Kreuztisches. Dann erst wurden die Zahlen an Muilli- 


| 


25 30 35 


ohne Nukleolus im ,,Ausstrichpraparat* 


Kernen. Abzisse Klassenwerte 
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\bb. 8. Grosse yon Nukleoli bzw. grossten Kornchen in Kernen im ,,Ausstrichpraparat“. 
Ordinate Anzahl Zahlungen. Abzisse Klassenwerte. 


meterpapier eingetragen. Die oft angewandte Methode sofort die gefundenen 
Masse an Millimeterpapier oder in Klassen aufzufuhren, bringt die Gefahr 
mit sich unter der suggestiven Anhaufen der Zahlen in Gruppen diese unbe- 
wusst zu ,,verbessern’’. Diese Gefahr liegt hier recht nahe, da das Messen 
dieser kleinen Korperchen recht schwer und mit einem recht grossen indi- 
viduellen Fehler behaftet ist. Die Frage entsteht beim Messen dieser kleinen 
Gegenstande oft: soll ich nun diese individuelle Messung zu dieser oder der 
Nachbarklasse rechnen? Beim Entscheiden wurden schon bildlich angehaufte 
Klassen leicht suggestiv wirken. Wenn man dagegen die gefundenen Zahlen 
niederschreibt wie sie kommen, ohne Ordnung, dann besteht diese Gefahr 
nicht mehr. 

Die Messungen bestatigen nun vollauf die bei gewohnlicher Durchsicht der 
Praparate gewonnenen FEindruck. Die beigefugten Klassenzahlen (Abb. 7) 
zeigen unzweideutig, dass innerhalb der Kernkategorie, die ohne Nukleolus 
ist, sich zwei Kerntypen befinden (gezahlt wurden 412 Kerne). Die zwei 
Typen greifen zwar in einander uber, so dass es fur wahrscheinlich 1—2 % 
der angetroffenen Zellen in dem Durchpressungsmaterial nicht moglich sein 
wird, eine Zelle mit Bestimmtheit einer der beiden Kategorien zuzuordnen. 

Dagegen haben die Messungen (110 sind vorgenommen) an Nukleoli und 
grossten Kornchen zwei distinkte Klassen ergeben (Abb. 8), so dass es 
hiernach sicher ist, dass es keine, oder wenigstens ausserst wenige ,,Mittel 
formen“ gibt; und selbst bei solchen eventuellen Mittelformen ware es wahr- 
scheinlich leicht zu entscheiden, ob wir mit einem Nukleolus oder einem 
Kromatinkornchen zu tun haben. Es gibt ,,Mittelformen‘‘, aber nicht in dem 
Durchpressungsmaterial yon normalen Schwammen, sondern in den jungen 
abgeflachten Aggregaten. Davon wird aber anderswo die Rede sein. 


Was nun der Gehalt an Zoochlorellen angeht, so hat es sich herausgestellt, 


dass von den Zellen (198 Messungen) mit Nukleolus (Abb. 9) nur 15 ohne 


Zoochlorellen waren, und von denen ohne Nukleolus nur t1 mit Zoochlo- 


rellen waren. Die Tatsache, dass die Korrelation: Nukleus + Zoochlorel prak- 
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26 28 30 32 34 36 38 40 42 44 46 48 


\bb. 9. Grosse der Kerne mit Nukleolus. Ordinate. Anzahl Kerne. Abzisse Klassenwert« 


tisch immer besteht, gibt nattirlich der Diagnostik der isolierten Zellen eine 
weitere Sicherheit. 

Mittels der Messmethode konnen also die drei Typen I—II] mit genigen- 
der Sicherheit erkannt werden. Typus IV kann man natirlich nicht mit Hilfe 
von Kernmessungen herausholen; ihr Kerndurchmesser fallt innerhalb den 
der I[-Zellen, dasselbe gilt von ihren Nukleolus. Nebenbei kann hier bemerkt 
werden, dass es auch kaum von grosserem Interesse fur die Frage von der 
Anwendung der Durchpressungszellen bei der Aggregatbildung ist, ob die 
IV-Zellen objektiv ganz sicher erkannt werden konnen, da, wie spater erortert 
wird, nur die Typen I—III Bedeutung fir die strukturelle Restitution haben. 

Die absoluten Grossen der Kerne sind: Kerne mit Nukleolus 5,03 u + 0,04, 

0,58. Kerne ohne Nukleolus, 2 Gruppen. Erste Gruppe 4,49 u + 0,05, 
6+ 0,74. Zweite Gruppe 2,37 u + 0,02, 6 + 0,28. Die rechnerische Teilung der 
zwei Gruppen ist an Klasse 22 vorgenommen worden in der Weise, dass die 
drei Zahlungen dieser Klasse sowohl zu der ersten Gruppe mit zwei fiir 
Klasse 22, ein fur Klasse 21, als auch zur Gruppe 2 mit zwei fur Klasse 22 


und ein fur Klasse 23 vorgenommen worden ist. Die zwei Gruppen Nukleoli- 


Zahlungen ergaben [Erste Gruppe 2,09 U 0,04, 6 0,03. Zweite Gruppe 


Das Durchpressungsmaterial ( 10) ist naturlich ein buntes Durch- 
einander yon isolierten Zellen, Zelltrimmern verscheidener Art und Ballen 
von mehreren Zellen; namentlich kommen haufig ganze Geisselkammern vor 
oft mit Zellen anderer Kategorien behaftet 

Ich habe versucht eine Schatzung von der Ratio der Zellen der vier Kate- 
gorien zu erhalten. Dazu habe ich ein Netzokular benutzt. Nur die isolierten 
Zellen im Gesichtsfeld wurden aufgefihrt, und natiirlich nur die sicher zu 


erkennenden Zellen. Die Gesamtzahlen mehrerer Zahlungen waren: 
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Typus 1,52 5 
I11,44 


Hierzu muss nun aber bemerkt werden, dass diese Zahlen keinen guten 
Aufschluss beziglich der Ratio im normalen Schwammkorper geben, und 
zwar aus verschiedenen Grtinden. Es ist namlich nicht sicher, dass alle Zellen- 
typen mit derselben Leichtigkeit sich von dem Skelett abdriicken lassen, dies 
ist sogar sehr unwahrscheinlich. Ferner ist es sehr wahrscheinlich, dass die 
verschiedenen Typen nicht 
dieselbe Widerstandskraft dem 
Durchpressungsprozess gegen- 
uber haben; so kann man sehr 
oft wahrnehmen, dass Typus | 
sehr gequetscht ist. Wie wir 
spater sehen werden, bilden 
Zellen dieser Art die Epithe- 
lien des Schwammes, sind also 
sehr dunn ausgespannt; es 
kann daher nicht wunderneh- 
men, dass sie sehr bei diesem 
immerhin groben Eingriff lei- 
den. Typus III seinerseits ist \bb. 10. Photogramm soeben nach der Durch- 


pressung. I-, IIl- und II1-Zellen. I] e mehrere 


dagegen oft undissoziiert; es 
zusammengeschmolzenen I[1-Zellen. 


ist aber unmoglich nur leid- 

lich die Zahlen der Zellen in den durchgepressten Geisselkammern, die eben 
von diesen Zellen gebildet sind, zu schatzen. Die oben angeftthrten Zahlen 
bedeuten also nicht viel als absolute Zahlen, sind aber von Nutzen bei Ver- 


gleichen von Durchpressungen inter se. 


b. Die Zellbewegungen. 


Das Verhalten der Zellen ist folgendes: I, II] und IV zeigen nur schwache 
amoboide Bewegungen, nur selten bewegen sie sich in einer Stunde um die 
Lange ihres eigenen Durchmessers fort. Die Bewegung geschieht mittels 
breiter Pseudopodien; ihre Form ist beinahe kugelig und bleibt Ofters so; 
von schmalen, aktiven Pseudopodien ist kaum die Rede; mitunter sieht man, 
namentlich im fixierten Material, dass diese Zellen abgeflacht sind und dicht 
am Boden liegen. Kommen sie bei der Sedimentierung oder bei zufalligen 
Stromungen aneinander zu liegen, konnen sie sich stundenlang berthren ohne 


zu verschmelzen; allerdings sieht man ab und zu eine Verschmelzung sich 
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voliziehen, wobei die sichtbare Zellgrenze verschwindet und eine kugelige 
Gestalt mit zwei Kernen entsteht (Abb. 1 c). 

Nicht so aber mit Typus II. Diese Zeilen sind stark amoboid, obwohl die 
Bewegungen nimmer mit den einer Amobe in Schnelligkeit vergleichbar sind 
(ich habe Ofters Amoben in dem Durchpressungsmaterial zu Vergleich ge- 
habt). Nur das Hyaloplasma bildet Pseudopodien, und nur dies bewirkt die 
Ortsbewegungen der Zelle (Abb. 11), es kann daher sehr wohl Kinoplasma 
benannt werden. Die Formen der Pseudopodien sind verschieden ; bald sind sie 
rundartig oder breit lappig, bald mehr gestreckt, langlich zylindrisch, bald 


sehr fein zugespitzt, oft mit mehreren Spitzen und Zapfen (Abb. 2). 


\bb. 12. Photogramm 
einer lebendigen 11-Zelle 
mit langem Pseudopo- 
dium schrag emporwarts 
gerichtet, ausserste Teil 
unklar, weil ausser Fo- 


\bb. 11. Photogramm yon zwei 
oder drei lebenden II-Zellen, 
wovon die ein breites 
Pseudopodium aussendet, man 
sieht, wie das Pseudopodium, 
aus Hyaloplasma bestehend, frei 


tat kus; das Bild zeigt, dass 
von oocntorelien 


Pseudopodien unab- 
hangig von der Unter- 
lage ausgestreckt werden 

konnen 

Die Ortsbewegung der Zelle erfolgt mehr in der Art eines Herumwalzens 
mittels der ausgestreckten, an die Unterlage oder die anderen Zellen anstos- 
senden Pseudopodien als durch ein Kriechen am Boden entlang. Die Aus- 
streckung der Pseudopodien erfolgt in allerlei Richtungen (Abb. 12), ist also 
keineswegs an festen Korpern oder an solchen von grosserer Festigkeit als 
Wasser gebunden oder gar davon bestimmt. 

Zur Frage von Thigmotaxis der Unterlage gegentiber habe ich als Unter- 
lage Glas, Glimmer, Paraffin, Paraffinol, Vaseline, Kollodium, Photofilm 
benutzt. Das Verhalten der Zellen war immer dasselbe, von diesen ver- 
schiedenen Unterlagen ganz ungestort. Namentlich war es von Interesse zu 
wissen, ob der Aufbau der Aggregaten von der Beschaffenheit der Unterlage 
abhangig sei. Um dies zu untersuchen wurden. folgende Versuche angestellt. 

In einer gemeinsamen Petrischale wurden 3 reine Deckglaser, dann ein 
mit Vaseline, ein mit Paraffinol, ein mit festem Paraffin uberzogen, nieder- 


gelegt, daneben ein Stiick Glimmer von derselben Grosse als die Deckglaser. 
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Nach Verlauf von zwei Tagen nach der Durchpressung eines Schwammes 
hatten sich tberall runde Aggregate gebildet, namlich auf Paraffinél 97, 
Vaseline 104, Paraffin 59. Die Anzahl der Aggregate auf den Kontrolldeck- 
glasern und auf Glimmer wurden nicht gezahlt, sie waren von derselben 
Grossenordnung. Meine Resultate stimmen also ganz mit denen von GALTSOFF 


1925 uberein. 
c Aufbau der Aggregate. 


GALTSOFF 1925 hat den Zustandekommen von Aggregaten bei Microciona 

eingehend beschrieben; hier wird deshalb nur das notigste mitgeteilt. 
Wenn man nach einer Durchpres 

sung ein Sedimentierungsmaterial von 

mehr oder minder isolierten Zellen in 

einer recht ebenen Schicht an den 

Boden der Petrischale bekommt und 

dann nach Verlauf von ungefahr zwei 

Tagen sieht, dass diese Zellen sich zu 

viele kugeligen Aggregaten von bis 2 

mm Durchmesser zusammengeballt 

haben, ist man geneigt diesen Prozess 

einer Art Cytotaxis zuzuschreiben. 


Um dieser wichtigen Frage nachzu- 


gehen habe ich besondere Unter- 


\bb. 13. Phagozytose von einem enukleier- 
ten Plasmaball mittels einer II-Zelle. 


suchungen angestellt, die Resultate 
werden im 2. Abschnitt mitgeteilt 
werden. An dieser Stelle werde ich 
nur das Zusammenschmelzen der Zellen und phagozytare Prozesse_be- 
schreiben. 

Phagozytose und Zusammenschmelzung haben sich auch in ihrer ausseren 
Erscheinung bei Spongilla lacustris als zwei prinzipiell verschiedenartige Pro- 
zesse herausgestellt. Ich hebe dies hervor, weil in den Arbeiten uber Restitu- 
tion bet Schwammen ab und zu von Phagozytose gesprochen wird, wenn es 
Zusammenschmelzung heissen sollte. 

Phagozytose findet mittels einer Zelle von Typus II an irgend einem 
Fremdkorper, z. B. ein Zoochlorel, statt, geschieht aber auch an enukleierten 
Plasmaballen, also an individuumeigenem Plasma. Ein typischer Beispiel ist 
in Abb. 13 dargestellt : 12,25 liegt ein enukleierter Plasmaklumpen von 
Typus IV dicht an einer kleinen Gruppe von zusammengeschmolzenen I[I- 
Zellen; das Hyaloplasma dieser ist im Begriff IV umzugleiten; der Prozess 
schreitet in 12,27 und 12,28 fort und ist in 12,28,5 zu Ende gefthrt. Das 


Wichtige bei dieser Beobachtung ist, dass die Abgrenzung von IV gegen das 


E 
13 
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Hyaloplasma. von II stets scharf abgesetzt ist; I\ 


liegt wie ein Fremdkorper in II. In ganz derselben 
Weise werden Zoochlorellen phagozytiert ( Abb. I4). 
Die Zusammenschmelzung zweier kernhaltigen Zel- 
len vollzieht sich dagegen in folgender Weise. Wenn 
es dazu kommt, das zwei oder mehrere Zellen dicht 
an einander liegen, findet eine Abflachung der [Be- 
ruhrungsflachen statt; besonders schon lasst sich der 
Prozess im Dunkelfeld verfolgen; Abb. 15 zeigt, was 
man beobachtet. In der Regel liegen die Zellen zwei 
bis funf Minuten zusammen, bevor die Zellgrenzen 
zu verschwinden beginnen; der Verschwindungspro 
zess selbst aber geschieht sehr schnell, in 
kunden hat er sich vollzogen. 
letzten Stadien einer Zusammenschmelzung zwischen 


Typus II und IIT; in 12,20 sieht man die letzte Spur von der Scheidewand 


b d e 
11-Zellen, in Dunkelfeld 
ich; starke Abflachung der zw llen, breit Kontut 
plotzliche Verschwinden der Scheidewand; e f gemein- 
ame Abrundung der Zellen 
Zellen: [ hat den Kragen noch nicht vollig eingezogen: 
noch wie ein Hocker dem II an; kurz nachher, in 12,21,5, liegen 
zwei Kerne 1m gemeinsamen Plasma: die Geis 
sel hangt noch an. 
Wir haben in Carlsbergfondets biologiske 
ly 


Institut einen Film von den Aggregatbildungen 
Ss 


aufgenommen; es wurde 3 Sekunde exponiert, 
6 Sekunde Pause gemacht. Die Zusammen- 
schmelzung von Zellen ist kinematographisch 
durch eine Reihe Bilder dargestellt, namlich von 
Bild bevor 03173 bis 2. Bild nach 03171 

Nach der Zusammenschmelzung bewegen sich 
die Zellen gemeinsam als eine Zelle. Oft scheint 

als ob auch das Endoplasma der Zellen zu- 
sammenschmelzt,: oft bleibt es aber mindestens 
stundenlang gesondert. 

Die Zeilenaggregate bewegen sich also amo- 


boid, treffen mit anderen Zellen oder Agegre- 


15 
/ 
by 
\bb. 14. Phagozytose von 
einem Zoochlorel mittels 
inem I]-Zelle. Eine an 
lere Zelle wird wedet1 
phagozytiert noch mit der 
I] Zelle ZusSammenee- 
Abb as) die VOL. 
der ZWECl 
sitzt IJ] 
La 
/ 
12 af 
ne 
Abb. 16. Zusammenschmelzung 
von einer IJ- und einer II1-Zelk 
lie letzten Stadien. Das Flagel 
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gaten zusammen, entweichen sie oder schmelzen mit ihnen zusammen: in 
dieser Weise wachsen die Aggregate. Das Aufsammeln neuer Zellen geht 
nun schneller von statten, weil grossere Aggregate grosseres Momentum 
haben und sich deshalb leichter und mit grosserem Kraft an einander anpressen, 
wenn sie sich begegnen. Oft habe ich jedoch gesehen, dass zwei Aggregate 
an einander in ganz kleinem Abstand, wenigen uw, vorbeigleiten oder -walzen. 
Wenn aber eine isolierte Zelle oder kleine Aggregate zwischen solchen zwei 
grosseren Aggregaten zu liegen kommen und nun simultan oder nach einander 
von beiden angeklebt werden, dann dauert es nicht lange, bis diese 
Zwischenzellen das Mittel die baldige Zusammenschmelzung  beider 
Aggregate sind. 

Der Film zeigt einen solchen Prozess in ausgezeichneter Weise. In den 
Bildern zwischen 03186 und 03185 sieht man, wie ein grosseres Agegregat 
ein kleineres, klares Aggregat bertihrt; dieses Aggregat hangt seinerseits mit 
einem dritten grosseren zusammen; die folgenden Bilder zeigen, wie die 
ganze, erstens deutlich dreigeteilte Masse sich nach und nach zusammen- 
arbeitet, bis ein einheitliches, schon abgerundetes Aggregat in 03178 ent- 
standen ist, d. h. nach Verlauf von rund 12 Minuten. 

Auch grossere Aggregate bewegen sich stets, so dass nach zwei Tagen 
lebendige Schwammkugeln bis 2 mm Durchmesser sich gebildet haben. 

Bei Betrachtung selbst dieser grossten Aggregate sieht man ohne Schwierig 
keit, dass alles im Aggregat in Bewegung ist; wegen der Undurchsichtigkeit 
sieht man nattrlich nur die Bewegungen der oberflachlichen Elemente. Ich 
brauche das Wort Zelle nicht, weil Zellgrenzen nicht zu sehen sind; doch 
scheint es, dass das Endoplasma der einzelnen integrierenden Zellen in den 


grossen Aggregate meistens gesondert bleibt. 


Bei Bildung der Aggregate sieht man alle Zelltypen teilnehmen, alle werden 


inkor poriert. 


d. Struktur der abgerundeten Aggregate. 


es erhebt sich nun die Frage: sind alle 4 Zelltypen, die alle nachweisbar 
zum Aufbau der Aggregate beigetragen haben, wieder im alten Aggregate 
zu finden, oder werden eine oder einige der Zelltypen von anderen sozusagen 
verdaut ? Und: ist irgendwelche Andeutung von Organisation in den kugeligen 
Aggregaten schon vorhanden? 

Diese Fragen mtssen an fixierten, gefarbten Schnittpraparaten gelost 
werden, denn nur die ganz oberflachlichen Zellen konnen in vivo erkannt 
werden. 

An Schnitte der kugeligen Aggregate von ca. 2. Tage sieht man aussen 
). Die Zellen sind ganz ausserordentlich 


ein ganz flaches [pithel (Abb. 17 


dunn ausgespannt, sogar die Kerne sind abgeflacht. Diese Zellen sind von 
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eines kugeligen Aggregates. Bouin. Hamatox. Man sieht ein Geissel- 
und die lichten Spaltraume, das Ektoplasma, zwischen den starker 
gefarbten Endoplasma der meisten Zellen 


Typus |; die Kerne haben keine Nukleoli, sondern verteilte kleine Kromatin- 
korner 

Das Innere des Aggregates ist ein anscheinend buntes Durcheinander; die 
genauere Beobachtung entschleiert doch auch hier eine beginnende Organisa- 
tion. Typus IV ist sehr oft an der Innenseite des umhullenden Epithels 
angebracht. Auch ganz wenige Geisselkammern sind im B 


bilden ( Abb. 


Yon besonderem Interesse ist nun aber zu verfolgen, wie das Schicksal der 


egriff sich auszu- 


Ii1-Zellen sich gestaltet. Eine alte Frage ist namlich hiermit gelost. 

I's ist im Vorhergehenden gezeigt, wie die Zellen von Typus II mit einander 
und mit anderen Zelltypen zusammenschmelzen ; es wurde gezeigt, dass dieser 
Prozess, obgleich sichtbare Zellgrenzen dabei verschwinden, von einer Phago- 
zytose ganz verschieden ist. Dieses zeigt sich nun im vollem Masse im Ver- 
halten der Zellen von Typus III; diese Zellen liegen namlich mit ihrem Kern 
und Plasma ganz in dem Zellleib von Typus II eingebettet, und zwar nicht 
nur im Hyaloplasma, sondern auch, und zwar in ausgiebiger Menge, im Endo- 
plasma der letzteren. Diese Zellen haben deshalb oft den Anschein als seien 
sie mehrkernig. Wenn aber der Schnitt die Zellen gitnstig getroffen hat, 
sieht man Bilder wie Abb. 18. Das Bild stellt eine Zelle von Typus II dar; 


klar ist der ruhende, mit grossem Nukleolus versehene Kern zu bemerken; 


rings herum im Endoplasma liegen zahlreiche Zellen von Typus III, an ihren 


kleinen Leibern und kompakten Kernen deuilich erkennbar. Es ist nicht ganz 


klar, wie diese kleinen Zellen aneinander liegen. Soweit gesehen werden 
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konnte, sind sie immer durch mehr oder 
weniger klarem Plasma voneinander ge 
trennt. 

Die Anzahl der Zellen von Typus II] 
im Zellleib des Typus II ist ausserordent 
lich verschieden, es k6nnen von eins bis 
ca. 20 darin sein. Es muss aber auch 
hervorgehoben werden, dass man _ viele 
isolierten I] 1-Zellen findet, ja sogar ganze Abb. 18 Eine II-Zelle (Kern mit 
Nukleolus) in deren Endoplasma zahl 
reiche III-Zellen eingebettet sind. Dik 
sungsprozess nicht zerstort worden sind. lose Striche um die Zelle herum deuten 
die protoplasmatischen Verbindunget 
zu anderen Zellen an (Ektoplasma) 


Geisselkammern, die von dem Durchpres- 


Was nun die gegenseitige Stellung der 
einzelnen Zellen im Aggregat 
betrifft, kann folgendes beobachtet werden. Uberall lasst sich ein Konti 
nuum von Plasma nachweisen. Mit schwacher und meistens auch mittlerer 
Vergrosserung erweckt das Praparat den FEindruck, als ob die einzelnen 
Zellen isoliert liegen, von lichten Spaltraumen getrennt. Bei starkeren Ver 
grosserung, von ungefahr 400mal aufwarts, kann man aber deutlich ge 
farbtes Material zwischen den Zellen liegen sehen. Die Farbung ist, selbst 
wenn eine starke Plasmafarbung angewendet ist, wenig intensiv, und mit 
Immersion sieht man, dass das gefarbte Material aus einem Schleier von 


allerle. Faden und Hautchen besteht, der oft ganz deutlich aus dem Endo- 


plasma der Zellen herausgeht. Die Sachlage wird eingehend im 3. Abschnitt 


erortert werden. 


Die abgeflachten Aggregate. 


Nach Verlauf von 5—7 Tagen flachen sich die kugeligen Aggregate ab. 
Dies geschieht nicht mit gleicher Leichtigkeit an jeder Unterlage. Die ange- 
stellten Versuche werden im 4. Abschnitt dargestellt werden. 

Die Aggregate sind von einem ganz diinnen Epithel von uberaus abge- 
flachten I-Zellen tberdeckt, sozusagen davon umspannt. Uber Dermalhohlen 
und Kanalen, d. h. Gewebespalten, bilden sie eine ebene Schicht. Man sieht 
deutlich, namentlich bei Vitalfarbung mit Methylenblau, die Kerne mit kor- 
nigem Plasma umgeben, das ganz alimahlich in das Hyaloplasma wubergeht. 
Keine Zellgrenzen sind zu sehen, weder bei normaler Beleuchtung, starkerer 
Abblendung, schiefer PBeleuchtung, Dunkelfeld. Uber kompakten Gewebe 
dagegen liegen diese Zellen nicht eben, sondern sie werden hockerig von 
unterliegenden Zellen aufgehoben. Bei gunstiger Lage kann beobachtet wer 
den, dass auch die Kanale von Typus I in der gleichen Weise wie die Ober 


flache ausgekleidet sind. 
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O 


19. 1V-Zellen. 1. Stellung stark aufgezogen. 2 nach 10 Minuten 
Netzokular. 


Ubrigens geht eine lebhafte Bewegung im Inneren des Aggregates vor sich. 
Man sieht Zellen von Typus II und IV herumkriechen. An Abb. 19 ist 
dargestellt, wie Zellen von Typus IV ihre Lage innerhalb 10 Minuten 
verandern, mit Netzokular gezeichnet. Die I1\V-Zellen liegen meistens unmittel- 
bar unter dem ganz diinn ausgespannten Epithel. Mitteis Mikrometerschraube 
kann nachgewiesen werden, dass sie auch selbst dunn ausgespannt sind, wie 
ziemlich flache Epithelzellen. Nur ausnahmsweise bertihren sie einander. Oft 
tummeln sie mit Mikroscleren herum (Abb. 20). 

Nach wenigen Tagen treten arbeitende Geisselkammern auf. Viele Spicula 
sind gebildet. Diese sind in diesen frihen Stadien der Organogenese immer 
Mikrosclera, sie sind ohne Ordnung zerstreut. 

Trotz der Bewegungen der einzelnen Zellen scheint sich das ganze Aggregat 
doch in einem gewissen Spannungszustand zu befinden. Wenigstens deutet 
daraut hin, dass die I1-Zellen sehr oft Spindelform annehmen und Zuge 
mit parallel geordneten Zellen bilden (Abb. 21). Die Richtung dieser Zuge 


ist oft mit dem Rande des Aggregates parallel, doch konnen auch andere 


Ss 
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Richtungen bevorzugt werden. Auch 

an den Il\V-Zellen ist ‘eine Zustands- 
anderung des Plasmas zu beobachten, {4.98 
insofern als die BRownsche Molekular- Vs 

bewegung, die in den isolierten Zellen 

lebhaft ist, nunmehr ganz schwach oder \ 


erloschen ist. 
Die Kandzellen des abgeflachten 


Aggregates sind meistens von Typus I, 


doch konnen [1-Zellen vorkommen. [s 
ist meistens leicht zu sehen, welchem ae ne 
Typus eine gegebende Zelle anhort. 
Doch gibt es Zellen (Abb. 22), dessen Op 
Nukleolus so klein ist, dass man in 
\ 


Zweitel dartiber sein kann, ob dieser 


Nukleolus vielleicht nur ein besonders pj 39 Zwei TV-Zellen mit 


Microscleren 
erosses Iktromatinkornchen sei, die Zelle dicht unter das Epithel herumtummelnd. 

somit in| Wirklichkeit Typus | ange- 
hort, oder ob sie eine I[1-Zelle ist, die im Begriff ist, sich in eine [-Zelle zu 


verwandeln. 


Abb. 21. Teil eines Totalpraparates. Bouin. Ham.-Eosin. Zige von mehr oder minder 
spindelformigen, gleichgerichteten Zellen 
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Obgleich viele Geisselkammern 
vorhanden sein konnen, ist es sehr 
oft der Fall, dass man Zellen von 
‘Typus noch im Zellleib der II- 
Zellen eingebettet findet. Sehr oft 
liegen sie auch vereinzelt oder in 
kleineren oder grosseren Gruppen 
zusammen. 

Die Spalten im Schwammkorper 
sind von ]-Zellen ausgekleidet. 

Die abgeflachten Aggregate sind 
insofern gleich fertige Schwamm 
chen, als die Geisselkammern ar- 
beiten, die Kanale und Subdermal- 
raume ausgebildet sind. Doch habe 
ich nur einmal ein QOsculum ge- 


hte Randzellen yon einem sehen und Wasserstrom beob- 
\bgrenzung dieser Zellen 
in der Abb.) nicht zu 
uit grossem zentralen yor diesem letzten funktionellen 


der reduziertem Nukleo : 
m.-Eosi! Stadium abgestorben 


achtet, sonst sind alle Aggregate 


typen des erwachsenen Schwammes: 


Ks ist nun verfolgt worden, wie die mittels Durchpressung durch Miuller- 
gaze dissozierten Spongilla-lacustris-Zellen wiederum einen neuen Schwamm- 


korper gebildet haben. Die im frischen Durchpressungsmaterial zu unter- 


scheidenden 4 Zelltypen konnen Schritt fur Schritt in ihrem Verhalten ver- 


folet werden. Wir finden sie alle wiederum in dem fertigen Schwamm- 
‘gat und zwar so, dass Typus I als Epi- und Endothelzellen auftritt, I] 
und IV als Amobozyten, III als geisselkammernbildende Zellen. 

I’s bleibt nun nur noch ubrig aufzufinden, inwieweit diese 4 Zelltypen auch 
im normalen Schwammkorper an entsprechenden Stellen zu finden sind. 
Obwohl die Histologie von Spongilla lacustris ganz gut bekannt ist, muss es 
doch notwendig erscheinen, die Histologie hier so weit darzustellen, dass 
man sich einen anschaulichen Parallelismus in der Auffassung der Zelltypen 
schafft; denn nur wenn die yon mir im vorherigen benutzten neutralen [Le 
schreibungen und Bezeichnungen der Zelltypen auch fur den normalen 
Schwammkorper ihre Gultigkeit bewahren, kann der Ring als geschlossen 
angesehen werden, namlich die Verfolgung der Zellen vom fertigem Schwamm 
uber Durchpressung bis zum fertigem Schwamm. 

Das genaue Erkennen der Zelltypen muss an gefarbten Praparaten vor 


genommen werden (Abb. 23) 
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Wir finden im normalen Spon- 
gilla lacustris folgende morpholo- 
gisch_ unterscheidbare Zelltypen 
(von den Sexualzellen abgesehen). 
Die Epithelzellen, die die freie 
Aussenseite des Korpers, sowie 
alle Kanale und Hohlraume, von 
den Geisselkammern abgesehen, 
bekleiden. Sie sind mit abgeflach- 
ten, im Durchschnitt langlich-ova- 
len Kernen versehen, Kerne, die 
mehr oder minder zahlreiche Kro- 
matinkornchen besitzen, von wel- 
chen sich oft eins wegen seiner 
Grosse etwas abhebt, ohne doch 
deshalb berechtigt zu sein die Be- 
zeichnung Nukleolus tragen. 
Immerhin mag es in seltenen Fal- 
len schwierig sein zwischen diesem 
Zelltypus und einem I1-Zelle mit 
kleinem Nukleolus zu unterschei- 
den. Das Plasma ist flachenformig 
und ausserordentlich dunn aus- 


3. Schnitt vom normalen Schwammeg¢ 
webe. Links von der Abb. ein Kanal; oben Teil 
dass diese Zellen mit unseren bis- eines Geisselkammers. Die Zelltypen mit Romer- 
zahlen bezeichnet. e Ektoplasma (= ,,Grundsub- 

stanz“). Bouin. Ham.-Eosin. 90 X 12 


gebreitet, wie gespannt. Es ist klar, 


herigen als Typus I benannten 


identisch sind. 


Das ,,Mesenchym“ ist grosstenteils yon Amobozyten und Geisselkammern 


ausgefullt. Die Amobozyten enthalten meist Zoochlorellen. Der Kern 
enthalt einen grossen Nukleolus und ist daran sehr leicht erkennbar. Es 
erhellt ohne weiteres, dass die Amobozyten mit unseren Zellen von Typus I] 
identisch sind. 

Die Geisselkammern sind von kleinen Zellen aufgebaut. Diese Zellen haben 
INerne ohne Nukleolus ; die Kromatinkornchen sind reichlich vorhanden. Krage 
und Flagellum sind vorhanden. Sie sind natirlich mit Typus III identisch. 

endlich liegen in den Praparaten allerorts, doch am haufigsten in der 
Nahe von den Epi- und Endothelien, eosinophile Zellen. Ihre Kerne sind 
Ofters mit einem Nukleolus versehen, recht oft sind doch deren zwei oder 
drei vorhanden, sie sind dann kleiner, mitunter fehlen sie. Ihr Plasma ist 
von eosinophilen Granula erfullt. Diese Zellen sind also mit Typus IV 


identisch 
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Es ist nun also der zytologische Ring sozusagen geschlossen: 4 morpholo- 


gisch unterscheidbare Zelltypen finden sich im 


l 


Oo 


erwachsenem Spongilla 
acustris. Diese Zelltypen kénnen im Durchpressungsmaterial und bis zum 
1ergestellten Neubau verfolgt werden, und sie nehmen ihre richtigen physiolo- 
gischen Aufgaben wieder auf. 

Es muss doch darauf aufmerksam gemacht werden, dass wir nicht wissen, 
und durch diese Methode nicht zu wissen bekommen konnen, ob die morpho- 
logisch gleichen Pinakozyten (Epithelzellen), Kollenzyten, Desmazyten der 
Autoren auch physiologisch derart gleichwertig sind, dass sie fur einander 
vikariieren konnen; dies ist aber eine Frage von nebensachlicher Bedeutung in 
diesem Zusammenhang. 


Il. VON DER FRAGE VOM CYTOTAXIS BEI ISOLIERTEN 
ZELLEN VON SPONGILLA LACUSTRIS. 


Die Frage von Cytotaxis bei Gewebezellen ist eine sehr dunkle. 
Im allgemeinen versteht man bei Cytotaxis ein aktives Aneinanderannahern 
oder -fernen von Zellen, durch Kraften (chemischen Reizen vermutlich) aus- 
gelost, die von den Zellen ausgehend auf benachbarte Zellen wirken. 

Unter dem Einfluss der Auffassung vom mehrzelligen Korper als ein Zellen- 
staat hat nun W. Roux 1895, 1896 folgenden Gedanken experimentell ge- 
priuft: Die Zellen in dem gesunden Organismus arbeiten harmonisch zu- 
sammen um eben einen Organismus herzustellen. Wenn man nun die Zellen 
isoliert, musste angenommen werden, meint Roux, dass sie, falls der Abstand 
zwischen ihnen nicht zu gross ist, sich wieder aktiv vereinigen und wenigstens 
versuchen den Organismus wieder aufzubauen. 


Um nicht mit zu komplizierten Verhaltnissen zu arbeiten, benutzte Roux 


Blastomeren von Froschkeimen. Nach zahlreichen Experimenten meinte 


x nachweisen zu konnen, dass positiver Cytotaxis (Cytotropismus nannte 
x das angebliche Phanomen) tatsachlich vorkomme, obgleich auch Falle 
‘r Cytotaxis nach Roux vorkommen. 
lgerungen Rouxs wurden schon 1896 von Drtescu kritisiert, 
beobachteten Annaherungen von isolierten Blastomeren 


ebensogut als physikalische 


inde1 die von RoI X 


Phanomene angesehen werden konnten. 


Trotzdem nimn man seit den Rouxschen Arbeiten an, dass positive 
{ 1 Gewebezellen eine Tatsache ist 
lich scheint die Frage vor 1932 nicht untersucht zu sein. Gelegentliche 
finden sich in der Literatur, so bei FIscHER (1930 p. go). Hingegen 
ALTSOFF 1925, der mit isolierten Zellen yom 
Cytotaxis gefunden 


~ 


Meeresschwammen arbei- 


rdings ist indessen eine grosse und sehr griindliche Arbeit von Vor1cT- 
1932 uber dieses Thema erschienen. VOIGTLANDER geht den Ver- 
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suchen von Roux nach, er findet aber keine Cytotaxis zwischen Blastomeren 
von Amphibienkeimen. Roux hat nach VoIcrLANDER unrecht in der Deutung 
seiner Beobachtungen. KunL (1934) untersuchte Cytotaxis mit kinematogra- 
phischen Aufnahmen (Zeitraffermethode). Ein grundsatzlicher Fehler ist es 
doch, scheint mir, dass zahlreiche Zellen und Zellengruppen dicht aneinander 


bei den Versuchen liegen; denn hierbei miissen ungeordnete Bewegungen 
entstehen, wenn tiberhaupt Cytotaxis vorkomme, denn bald wirkt dann eine, 
bald eine andere Zelle bzw. Zellengruppe, bald wieder mehrere und zwar in 
verschiedener Richtung auf die zu untersuchende Zelle. Kuni kommt denn 
auch nicht zu einem definitiven Resultat. 

Ich habe nun das Problem wieder mit isolierten Zellen von Spongilla la- 
custris untersucht, und zwar in zweierlei Weisen, erstens ad oculos mittels 
Appeschem Zeichenapparat, indem ich die Umrisse der Zellen mit ver- 
schiedenen Zeitintervallen auf quadriertem Papier skizziert habe, und zweitens 
durch kinematographische Registratur. 


Untersuchungen ad oculos. 


Mit einer Pipette wurden einige Tropfen des Durchpressungsmaterials 
sofort nach der Durchpressung in eine feuchte Kammer hineingetan, Nach 
Verlauf von 15—30 Minuten waren die Zellen soweit sedimentiert, dass man 
bequem mit dem Wasserimmersion (> 40, Okular * 10) arbeiten konnte. 

Man sieht nun viele von den JI-Zellen herumkriechen oder herumwalzen. 
Die Zellen zeigen dabei gar keine Thigmotaxis. Die Ortsbewegung ist ganz 
unregelmassig. Wenn z. B. die Zelle ein Pseudopodium gegen den Boden 
herausstosst, wird die Zelle selbst dadurch emporgehoben und fallt dann 
gewohnlich herum. Ich hebe diese walzende Bewegung hervor, weil sie 
mitunter dazu fihrt, dass eine Zelle dadurch zufallig an eine andere stosst, 
und in dieser Weise kann eine intime Berithrung zu einer Zusammenschmel- 
zung fuhren. 

Oft geschieht es nun, dass die Zelle auf ihrem Weg an einer anderen 
vorbeikommt ohne das geringste Zeichen dafiir zu geben, dass sie von der 
Nahe dieser Zelle beeinflusst wird; ich habe oftmals gesehen, wie eine II- 
Zelle nur 1—2 w oder ungefahr 1/10 Zelldurchmesser von einer anderen 
entfernt, diese unbekiimmert vorbeigleitet. Dies gilt fir alle 4 Typen. 

Ich habe versucht zahlenmassig festzustellen, ob Cytotaxis vorkommt ; 
dieser Versuch ist aber bisher misslungen, oder besser gesagt, die Resultate 
sind durchaus unbestimmt, weil es sehr oft vorkommt, dass zufallige Stro- 
mungen im Wasser (Hebung und Senkung der Wasserimmersion, Stromungen 
durch die Bewegungen der Zellen selbst hervorgerufen, Verschiebung des 
Praparates, Temperaturstromungen u. dgl.) mitunter die Zellen selbst fort- 
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fuuhren. Deshalb habe ich mich 
damit begnugen mussen, fol- 
gende einfache Methode anzu- 
wenden. 

Ks wurde das Verhalten je 
zweier Zellen aufgezeichnet, 
aber nur, wenn der Abstand 
von irgend einer der zwei bis 
zur nachsten, dritten, Zelle 
dreimal so gross war, als der 
\bstand zwischen den zwei 
Zellen, deren Bewegungen 

\bb. 24. Siehe Text. Die Stadien sind zu folgenden untersucht werden sollten. Es 
Zeiten gezeichnet: 1.15,45; 2.15,46; 3-15,50; 4.1552; konnte mit diesem Kautel 
siete damit gerechnet werden, dass 
eventuelle Cytotaxien zwischen den zwei Zellen durchschnittlich mit 9(3”7)mal 
grossere Intensitat wirken miisste als zwischen einer der Zellen und dem 
nachsten, dritten, Nachbar. Die eventuelle Cytotaxis zur dritten Zelle konnte 
daher vernachlassigt werden. 

Ich gebe im folgenden einige typische Beobachtungen. 

Abb. 24. Zwei Il-Zellen. 15,45, a hat ein Pseudopodium ausgestreckt, das 
jedoch bei Berthrung mit b sofort abgebeugt wird, um in 15,46 eingezogen 
zu werden. 15,50, die Zellen verhalten sich ruhig. 15,52, a hat wieder ein 
Pseudopodium ausgestreckt, das in 15,54 eingezogen ist und zwei neue in 

einer der Zelle b entgegengesetzter Rich- 
tung ausgestreckt. b ist stets passiv. Es 
wurde keine Zusammenschmelzung beob- 
achtet. 


Abb. 25. Zwei I]-Zellen. 13,55, 6 sendet 


ein Pseudopodium nach links, das in 14,00 


und 14,02 sich teilt und ein wenig auf und 

nieder gleitet. In 14,04 wird es lang aus- 

gestreckt gegen a, beruhrt es, zieht es dann 

sofort wie von a abgestossen wieder ein 

und b sendet ein Pseudopodium in ent- 

gegengesetzter Richtung fort, 14,07; 14,09 

wird Pseudopodien nach rechts ausge- 

streckt, dann in 14,15 wieder ein Pseudo- 

_ . podium gegen a: und wieder wird dieses 

Abb, 25. Siehe Text. Die Stadien 
sind zu folgenden Zeiten gezeichnet: 


1.13,55;  2.14,00; 3.14,02; 4.1404; genommen. In 14,24 liegt b recht passiv. In 
5-14,05; 6.14,07 ; 7.14,00; 8.14,15; 
9.14,24; 10 30; 11.14,35. 


Pseudopodium sofort und schnell zurick- 


14,30 wiederholt sich dasselbe Spiel, so dass 
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Photogramm von 
mit Methylenblau 
farbt. Die Zelle nach rechts hat 
soeben die Zelle in der Mitte des 
Bildes beruhrt und sendet sofort ein 
Pseudopodium in entgegengesetzter 
Richtung aus; diese Zelle ist mit 

Zoochlorellen vollgestopft. 


drei | 
vitalge- 


20. 


Abb. 
Zellen 


Zellen 


naher gekommen sind. 


In 14,35 die zwei einander 
nicht Dieses 
Kxempel, das eine haufig vorkom- 
mende Situation wiedergibt, zeigt, 
dass Pseudopodien nach allen Rich- 
tungen ausgestreckt werden konnen, 
obgleich eine andere Zelle in unmit- 
Nahe 
Pseudopodien, die die be- 


Zelle 


zuruckgezogen 


telbarer daliegt, und weiter, 


dass die 


nachbarten beruhren, 


schnell werden, viel 


schneller als andere Pseudopodien. 


Zelle a ist ein wenig gegen b geriickt. 
Diese Bewegung muss aber als passiv 
angeschen werden, weil keine amo- 
boiden [rscheinungen sie herbeige- 
fuhrt haben. 

Herausschnellen einem 


Das von 


Pseudopodium in entgegengesetzter 
Richtung, wenn eine I]-Zelle eine an- 
dere berthrt, ist in Abb. 26 und 27 
photographiert. 


Abb. 28. Zwei I1-Zellen. In 15,55 


ungefahr 1,5 Zellendiameter von ein- 
Wahrend der 


ander entfernt. Beob- 
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\bb. 27. Photogramm von etwas Durchpres- 
sungsmaterial. Links zwei II-Zellen, wovon 
die eine bei Berthrung mit der anderen ‘ein 
Pseudopodium explosionsartig aussendet.. Oben 
rechts ein Geisselkammer. Unten rechts eine 
I1-Zelle. mit breiten Pseudopodium ohne 


Zoochlore llen. 


sehr 


~ 


6 
\bb. 28. Siehe Text. Die Stadien sind zu 
folgenden Zeiten gezeichnet: 1.15,55; 2.16,00; 
3.16,05; 4.16,10; 5.16,15; 6.16,20; 7.16.24. 
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achtung bis 16,24 entfernen die zwei Zellen 
sich von einander. 

Abb. 29. Eine II-Zelle und, soweit gesehen 
werden konnte, ein kernloses Zellfragment. 
In 16,25 war die Entfernung ungefahr ein 
Zelldiameter. b bleibt stationar, a entfernt 
sich. 

Abb. 30. 17,07. Eine I11-Zelle b liegt von 
einer II-Zelle a@ Zelldiameter entfernt. 
a schwankt und dreht sich. Pseudopodien 
werden in schneller Reihenfolge nach ver- 

9 schiedenen Richtungen ausgestreckt, aber 
jedesmal, wenn das Pseudopodium gegen b 


Abb. 29. Siehe Text. Die Stadien ziehlt und diese berwhrt, wird es sehr schnell 
sind zu folgenden Zeiten gezeichnet : 
1.16,25; 2.16,30; 3.16,35; 4.16,40; 
5.16,45; 6.1650; 7.1655; 817,00; weil ein Pseudopodium schief gegen die 

9.17,05. 


eingezogen. In 17,18 walzt sich a gegen b, 


Unterlage ausgestossen wird: sofort flacht 
sich die konvexe Seite gegen b ab. Das Momentum fihrt jedoch die zwei 
Zellen zur Berthrung. Die Berthrungsflache losst sich innerhalb 3—4 Se- 
kunden auf, die Zellen sind zusammengeschmolzen. 

Abb. 31. 17,59. Eine II-Zelle a liegt ganz nahe einer 1V-Zelle 6. Es kommt 
zu Beruhrung. a flacht sich ab, wird sogar konkav in 18,01. In 18,02 gleitet 
a vom 6 fort, kehrt wieder in 18,04 nach b zuriick, schnellt wieder ab und 
gleitet fort in 18,06. 


OO¢ 


Abb. 30. Siehe Text. Die Stadien sind zu folgenden Zeiten gezcichnet: 1.17,07; 2.17,10 
3.17,15; 4.17,18 


a 


Abb. 31. Siehe Text 
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Kinematographische Registratur. 


Es wurde friher mitgeteilt, dass die Exponierungszeit 3 Sekunden betrug, 
die schnellen Bewegungen der Pseudopodien konnten daher nicht registriert 
werden. Um das zu erreichen misste die Aufnahmegeschwindigkeit um 
mindestens 1omal gesteigert werden. Doch kann man die wichtigsten vorher 
ad oculos mitgeteilten Tatsachen hier im Film festgehalten sehen, wenn man 
die Bilder einzeln, stillstehend, nacheinander untersucht. 

Ich greife ein Paar Beispiele heraus. 

Im 8. und g. Bild nach 03166 nahern sich zwei Zellen, sie bertihren. sich; 
sofort wird von der einen Zelle ein Pseudopodium in entgegengesetzter 
Richtung von der Beritthrungsflache ausgestreckt. In den folgenden Bildern 
sieht man Pseudopodien in mehreren Richtungen sich auszustrecken. In 
03164 gleitet die eine Zelle fort. Ein Paar Bilder nach 03163 wiederholt sich 
dasselbe Spiel: Bertthrung und sofortige Ausstreckung eines Pseudopodiums 


in entgegengesetzter Richtung von der Berthrungsflache. 


In 03174 liegen zwei Zellen einander sehr nahe. Ein Pseudopodium der 


einen Zelle leckt gegen die andere Zelle, wird sofort zurtiickgenommen. Die 
Zellen gleiten dicht an einander, riicken dann ein wenig aus einander, wieder 
zusammen. Ein Pseudopodium wird quer an der Verbindungslinie der Zellen 
ausgestreckt, so dass die Zellen im 7. Bild nach 03173 einander entfernt liegen. 
Der folgende Abschnitt des Filmes zeigt, dass die Zellen abwechselnd sich 
einander nahern und entfernen. Im 7. Bild nach 03168 sieht man wieder ein 
Pseudopodium der einen Zelle gegen die andere ausgestreckt. Diese wird 
dadurch fortgestossen, offenbar rein mechanisch, das Pseudopodium aber 
sofort eingenommen. Die zwei Zellen tummeln nun um einander, und erst 
im 8. Bild nach 03158, d.h. nach rund 43 Minuten fangt anscheinend die 
Zusammenschmeltzung an. Diese wird doch nicht durchgefuhrt, bevor der 


Film zu Ende ist. 


Hl. VON DER ,GRUNDSUBSTANZ BEIT SPONGILLA 
LACUSTRIS (L.). 


Die merkwurdige, fruher mitgeteilte Tatsache, dass die I11-Zellen von den 
l1-Zellen aufgenommen werden, sowie das Verschwinden der Zellgrenzen bei 
der Aggregatbildung, liess es notwendig erscheinen eine Untersuchung von 
dem sog. ,<arundsubstanz*‘ der Spongien durchzufuhren. 

Es herrscht in der Auffassung des Schwammkorpers eine bedauerliche Ver- 
wirrung in Bezug auf das, was man eigentlich unter ,,Grundsubstanz oder 
,Intercellularsubstanz‘ verstehen soll. Hiermit hangt zusammen die ebenso 
strittige Frage vom Vorkommen oder nicht Vorkommen von Zellgrenzen; 


von individualisierten Zellen; Syncytien oder Symplasten. 
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Es ist nun ganz interessant in der Literatur zu verfolgen, wie die An- 
schauungen meistens von dem jeweiligen Stand der jeweiligen Grundauffas- 
sungen der allgemeinen morphologischen und _histologischen Forschung 


beeinflusst sind. Das wirklich wahrgenommene wird in das jeweilig vor- 


herrschende Schema eingepresst. Von den grosseren Theorien, die die Auf- 


fassung vom Bau der Schwamme beeinflusst haben, nenne ich nur die Keim- 
blattertheorie (siehe z. B. HAcKeL 1872) und die Zellenstaattheorie (z. B. 
Mincutn gor). Eine historische Aufrollung wirde doch hier allzuweit 
fihren und von verhaltnismassig kleinem realen Wert sein. 

Lieber will ich sofort meine Befunde darstellen und nachher in der Diskus- 
sion zeigen, wie viele von den in der Literatur enthaltenen Vorstellungen 
dadurch geklart werden konnen. 

Die zu beschreibenden ergebnisse wurden in dreierlei Weise gewonnen: I. 
an erwachsenen Schwammen; 2. an durch Mullergaze gepressten Schwam 
men; 3. an aus Gemmulae ausgeschlupften kleinen Schwammen. 

Der Untersuchungsprinzip war uberall so weit wie moglich die lebendigen 
Zellen und Gewebe zu studieren. Nur als Erganzung wurde fixiertes und 
gefarbtes Material herangezogen; und eben diese Arbeitsweise hat zum Ziel 
gefuhrt. Bei alleiniger Anwendung von wublichen histologischen Methoden 
ware ich nicht zu sicheren Resultaten gekommen. 

Ubrigens scheint es mir mehr praktisch die detaillierte Methodik an den 


eischlagigen Stellen aufzufthren. 


Beobachtungen am lebendigen, erwachsenen 


Schwammen. 
1. Das Epithel 


Wenn man das Epithel der erwachsenen Schwamme mit starkerer Ver 
grosserung beobachten will, muss man naturlich durchsichtige Stellen wahlen ; 
solche gibt es oft an den Pyramiden, die dadurch entstehen, dass Spikula 
fibern das Epithel emporheben. Oft sind dort unten sog. subdermale Kanale 
und Hohlraume vorhanden, die zulassen, dass das Licht hindurchgeht. Wenn 
man nun an solchen Stellen mit Wasserimmersion und oftmal passender 
schiefen Beleuchtung beobachtet, findet man oft wundervoll scharfe Kon- 
turen. Wenn man zumal vorher mit 1/10000 Methylenblau ein Paar Stunden 
vitalgefarbt hat, treten die Kerne sowie verschiedene Einschltisse oft schon 
hervor. 


Das Epithel erscheint nun als eine ganz dunne straffe Membran mit zer- 
streuten Kernen (Abb. 32). Zoochlorellen sind mitunter vorhanden, sonst ist 
das meiste des Protoplasmas recht hyalin, doch sind Kornchen mehr oder 
minder dicht um die Kerne herum gehauft. Keine Spuren von Zellgrenzen 


sind zu beobachten bei irgendwelcher Art der angewandten Beleuchtungen 
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(grade oder schiefe, kiinstliches 
oder Tageslicht, Dunkelfeld). Der 
Abstand der Kerne ist sehr wech- 
selnd, 

Wahrend es also recht leicht ist 
die Sachverhaltnisse an Stellen, wo 
das Epithel glatt ausgespannt ist, 
zu entdecken, ist es dagegen dort 
schwer, wo das Epithel kompaktes 
Gewebe wuberdeckt. Hier scheint 
es bei erster Beobachtung, dass 
schone Zellgrenzen vorkommen; 
wenn man aber ruhig eine Zeitlang Abb. 32. Flachenansicht des Epithels uber ein 


Subdermalraum. Kerne punktiert. Zoochlorellen 
schwarz. Begrenzung gegen das kompakte Ge- 


mit der Mikrometerschraube ar 
beitet, sieht man, dass diese Zell- webe mittels den zwei schwarzen Linien auf 
Epithel Nach dem Leben. Mit Methylenblau 
2renze Lal nicn em spitne vitalgefarbt 
angehoren, sondern von 
Mesenchymzellen dicht 
unter dem Epithel ge- 
bildet sind. 

Die Oberflache des 
Schwammes ist an Stel- 
\bb. 33. Rand eines Schwammes, wo kein Subdermalraum 
i sich befindet. Man sieht drei IV-Zellen, die das Epithe! 
nicht vorkommen, wun- yorwélben; sie gleiten umher und werden bald ander 
Stellen des Epithels vorwolben. Es ist wichtig zu bemerken, 
; . dass diese Zellen die Oberflache des Schwammes_ nicht 
senchymzellen, die in bilden. Drei Microsclere sind zu sehen. Zoochlorellen 
schwarz 


len, wo Subdermalraume 
eben, hockerig. Die Me- 


standiger Bewegung sind, 
pressen an Stellen das dtinne Epithel empor, wie das an Abb. 33 zu 
sehen ist. 

Dass wirklich ein dunnes Epithel das Ganze uberdeckt, kann an gunstigen 
Stellen und bei gitinstiger Belichtung, namentlich am optischen Rand des 
Schwammes, mitunter ganz deutlich gesehen werden. Wenn man dann mit 


ganz feinen Mikrometerbewegungen arbeitet, findet man sich bald zurecht 


und kann das Epithel gut studieren. Es zeigt sich dann, dass es auch hier 


keine sichtbaren Zellgrenzen gibt. Hie und da sieht man feine Linien, die 
ganz unregelmassig verlaufen, sie verandern immer ihre Lage wahrend der 
Beobachtung. Sie haben keine Relation zu Zellkernen. Zellgrenzen sind sie 


also nicht, sie konnen aber sehr gut Gelifikationslinien und -lamellen im 


Plasma sein. 
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Das Mesenchym. 


Wegen der Dichte des Gewebes am erwachsenen Schwamm, ist es verhalt- 
nismassig wenig, was hier aufgedeckt werden kann. Eine Erscheinung ist 
doch sehr charakteristisch und wichtig, und an Abb. 34 und 35 gezeichnet. 
Es dreht sich um das Verschwinden bzw. Sichtbarwerden von Zellgrenzen. 

Wenn eine wohldefinierte Zelle, also mit klaren Zellgrenzen versehen, aus 


der Tiefe des Schwammkorpers an das Epithel gelangt, sieht man oft, wie 


10°78 


\bb. 34. Das Epithel des Schwammes liegt tief 
im Plan des Papiers. Von unten kommt 
eine II-Zelle, erste Bild. An das Epithel 
angelaneget verwischen sich die Zellgrenzen \bb. 35. Das Gegenstuck von 
Zoochlorellen schwarz. Nach dem Leben Abb. 34. 


die Grenze sich verwischt und zuletzt ganz verschwindet. Das den Kern 
zunachst umgebende Plasma, das oft mit Zoochlorellen gefillt ist, bleibt 
dabei fortan kondensiert, nur die aussere Begrenzung der Zelle verschwindet. 
Die Zellindividualitat ist also gewissermassen noch erhalten, namlich dadurch 
ausgedruckt, dass es einen Zellkern mit einem ihm umgebenden kornigen 
Endoplasma noch gibt. Sonst geht der Zellkorper ohne sichtbare Zellgrenzen 
in das ihm umgebende Material uber 

Ganz das Gegenteil kann aber auch beobachtet werden: der Kern mit dem 
ihn zunachst umgebenden Plasma beginnt sich ins Innere zu bewegen, was 
sehr leicht mit der Mikrometerschraube konstatiert werden kann. An dem 
tieferen Teil tritt nun eine deutliche Zellgrenze hervor, und diese bildet sich 


nun nach und nach um die ganze Zelle herum, wenn diese nun ganz los von 
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dem Epithel gekommen ist und wieder als wohldefinierte Zelle ins Innere 
des Mesenchyms wandert. 
Andere zellulare Erscheinungen, die zwar auch hier vorkommen, werden 
besser an ganz jungen Schwammen untersucht und werden daher spater dar- 
gestellt und abgebildet. 


b. Beobachtungen an Durchpressungen. 


Man lasst das Durchpressungsmaterial in eine Petrischale fallen. Mit einer 
Pipette kann dann ein wenig davon in eine feuchte Kammer hineingebracht 
werden, wo es bequem mit Wasserimmersion beobachtet werden kann. Als 
feuchte Kammer benutze ich einen Glasring, der mit Vaseline an den Objekt- 
trager angeklebt wird. 

Schon das Durchpressungsmaterial, das noch nicht in der Petrischale um- 
hergeschiittelt ist, gibt einige Auskinfte uber den Zustand des Schwamm- 
korpers. Die Maschen der Miillergaze sind ungefahr 125 wu, also ein vielfaches 
des Durchmessers von einer Zelle. Man sieht denn auch tatsachlich im Wasser 
der Petrischale, in die das Durchpressungsmaterial fallt, winzige Wurste und 
Klimpchen. Dass diese zusammenhangenden Gewebesttcke, zwar desorgani- 


siert, sind, lasst sich im fixierten Material bestatigen. Lasst man namlich 


das Durchpressungsmaterial anstatt ins Wasser direkt in Fixierflissigkeit 


fallen, kann man es einbetten und schneiden. In den langlichen Kliumpchen 
von desorganisierten Schwammgewebe findet man die Zellen mehr oder 
minder kugelig abgerundet und von einander isoliert in einer Substanz wie 
eingeschmolzen liegen, die man friher eine ,,hyaline Grundsubstanz“ genannt 
hatte. Dieser ,,Grundsubstanz‘’ ist von eiweissartiger Natur. Sie wird im 
Fixier gefallt und schmeltz so die Zellen ein. Dass sie aber im Leben ausser- 
ordentlich locker und wéasserig ist, erkennt man daran, dass ein sanftes 
Schutteln der Petrischale, worin Durchpressungsmaterial sich in Wasser be- 
findet, geniigt, um die Zellen bei einer vollkommenen Losung der ,,Grund- 
substanz* ganz zu dissoziieren. 

Wahrend I-, IIJ- und IV-Zellen sich nach der Durchpressung nur schwach 
oder gar nicht bewegen, sind die [1-Zellen, durch deren Wirksamkeit die 
Aggregate aufgebaut werden, stark amoboid. Ihr Verhalten ist friher ge- 
schildert. Nur das Verhalten der Zellgrenzen soll uns hier interessieren. 

Meistens ist das Endoplasma in den I1-Zellen deutlich gegen das Ekto- 
plasma (— Hyaloplasma, Kinoplasma) abgesetzt. Doch ist keine optische 
Grenze hier im isolierten Zustand der Zelle vorhanden. Dass auch kaum un- 
sichtbare Gelflachen da sind, erkennt man daran, dass die Korner im Endo- 
plasma, z. B. die Zoochlorellen mitunter frei in das Ektoplasma gleiten konnen. 

Wenn nun zwei Zellen aneinander zu liegen kommen, kleben sie aneinander 
fest. Sie konnen nun in dieser Stellung Minuten bis Stunden lang verharren. 
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Friher oder spater verschwindet aber im Laufe 
einiger Sekunden die Scheidewand, und das Ekto- 
plasma der Zellen ist zusammengeschmolzen (Abb. 
30). Es ist hierbei zu beachten, dass das Endoplasma 
der zwei Zellen sich in der Regel gesondert halt, 
wenigstens fiir kiirzere Zeit, Minuten bis Stunden. 
Doch kommt es vor, wenn man mehrere Stunden 
mit dem Material arbeitet, dass man kleine Plasmo- 
dien umbherkriechen sieht, die von zusammenge- 
schmolzenen Zellen gebildet sind, in deren Korpern 
es ganz unmoglich ist, irgendwelche Sonderung von 
dem Endoplasma der einzelnen Zellen zu bemerken: 
mehrere Kerne liegen im gemeinsamen Endoplasma, 

{7 das wiederum mit gemeinsamen Ektoplasma um 
geben ist. 

Nach und nach wachsen nun die Aggregate, indem 
mehrere Zellen aktiv oder passiv hinzukommen. An 
ioe: eg ee kleine Aggregaten, die noch ein wenig durchsichtig 
her; sie treffen zusam- 
men und  vyerschmelzen noch deutliche Grenzen gegen ihre Nachbarn auf 
ohne sichtbare Zellgrenzen 

Zoochlorellen schwarz, 


Kerne weiss. Mit Methy- sind. An grosseren Aggregaten kann man von dem 
lenblau vitalgefarbt 


sind, kann beobachtet werden, dass viele Zellen 
weisen, wahrend andere ganz zusammengeschmolzen 


gegenseitigen Verhalten der Zellen wegen der Un- 
sichtbarkeit nattirlich nicht viel sehen. Nur das steht fest, dass, wenn die 


abgerundeten Aggregate mit Epithel uberkleidet worden sind, was meistens 
) 


e 
im Laufe von ein }] 


aar Tagen geschieht, dann ist dieses Epithel ganz ohne 


Zellgrenzen. 


Beobachtungen an abgeflachten Aggregaten und 


> 


ausgekeimten Gemmulae. 
1. Die Randzelien 


Wenn die abgerundeten Aggregate 2—4 Tage ruhig gelegen haben, kleben 
sie an der Unterlage fest, und die Basalzellen beginnen sich auszuflachen 
und auszuwandern, so dass das Aggregat nach kurzem ganz abgeflacht dem 
Glas ansitzt. In derselben Weise verhalten sich die ausgekeimten Gemmulae. 
Es bietet sich hierdurch ein ausgezeichnetes Material fir Zelluntersuchungen 
an, weil wir am Rande ein einschichtiges, epithelartiges Gewebe vor uns 
haben. Zellgrenzen fehlen ganz. Das Protoplasma ist stark vakuolisiert, war- 
scheinlich synaretisch umgebildet, von sehr zaher Konsistenz, welches alles 


naher spater mitgeteilt wird. Es schmiegt sich dem Boden sehr eng und fest 
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\bb. 37. Photogramm des Randes eines abgeflachten Aggregates. Die kleine Kiigelchen 
von gleichmassiger Grosse sind Zoochlorellen. Keine Zellgrenzen im Randgebiet, solche 
dagegen gegen die Mitte des Aggregates vorhanden, wo dieses dicker wird 


an und flacht sich ausserordentlich ab, so dass man oft vergebens die aussere 
Begrenzung sucht (Abb. 37). Das Plasma enthalt Kornchen und Zoochlorel- 
len, die recht unregelmassig liegen. Doch lasst sich oft, namentlich wenn das 
Material mit Nilblau vitalgefarbt ist, nachweisen, dass winzige Korner linear 
aneinander gekettet sind und so kiurzere oder langere lichtbrechende Linien 
darstellen. Die Kerne liegen unregelmassig zerstreut. Das Plasma ist in stan- 
diger Bewegung, sein Rand verschiebt sich immerfort, bald nach innen, bald 
nach aussen. Breite oder spitze Fortsatze werden herausgeschoben oder zu- 
ruckgezogen. Stromungen kommen vor, gleitende Bewegungen der einge- 
schlossenen Korner sind sichtbar. 

Es ist in diesen Zellen nicht moglich scharf zwischen Endo- und Ekto- 
plasma zu sondern, obwohl es nicht zu leugnen ist, dass das Plasma um die 
Kerne herum sich etwas dichter anhauft und mehr Korner und eventuell 
Zoochlorellen enthalt. An Stellen ist das Plasma so diinn und hyalin, dass 
man beim ersten Anblick glaubt, dass hier eine Offnung ist, wo das Glas 
unbedeckt ist. Die nahere Untersuchung enthillt jedoch erstens, dass keine 
Grenzen zu umgebenem Plasma vorhanden sind, und zweitens, dass Plasma 


tatsachlich vorkommt, was am besten zu sehen ist, wenn man vitalfarbt und 


schrage Belichtung mit scharfer Abblendung anwendet. Am aussersten Rand- 


saum kommen doch wirkliche Locher im Plasma vor, diese k6nnen aber 
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147 


Abb. 38. Siehe Text 


leicht daran erkannt werden, dass ihre Begrenzung scharf mittels licht- 
brechenden Plasmastrukturen abgesetzt sind. Sie entstehen und vergehen in 


standiger Bewegung. 
2. Das Mesenchym. 


Zentripetalwarts vom RKandsaum beginnen nun individualisierte Zellen auf- 
zutreten. Und eben dieser mittlere Abschnitt des abgeflachten Aggregates 
oder der ausgekeimten Gemmula gibt nun die wertvollsten Aufschliisse uber 
den wahren syncytialen Aufbau des Schwammkorpers und die merkwirdigen 
Vorgange, die sich darin fortwahrend abspielen. 

Die nun zu beschreibenden Beobachtungen beziehen sich auf die I1-Zellen, 


die Amdbozyten, die Zellen also, die vornehmlich das Mesenchym des 


Schwammkorpers aufbauen. 
An Abb. 37 ist zu sehen, 
dass schon individualisierte 
Zellen dem Bild innerhalb 

) der Randzone seinen haupt- 

sachlichen Charakter geben. 

| Die Zellen bewegen sich, sie 

gleiten im Korper langsam 
Siehe Text herum, wie dies von ver- 
schiedenen Forschern  wie- 
derholt beschrieben ist. 
Wurde man sich nun mit 
diesem Eindruck begniigen, 
musste man sagen, dass der 


Schwammkorper von isolier- 


b ten Zellen in einer gemeinsa- 


Abb. 4o. Siehe Text men Grundsubstanz bestehe. 
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Abb. 41. Siehe Text. 


So einfach sind die Verhaltnisse aber lange nicht. Zwar sieht man also 
schone Zellgrenzen. Richtet man aber sein Augenmerk an eine bestimmte 
kleinere Gruppe von Zellen, sieht man, wie die Konturen mitunter wahrend 
der Bewegung der Zellen sich verfliichtigen und auflosen. 

An der Hand einer Serie Skizzen werde ich nun zeigen, was man beob- 
achten kann. 

Abb. 38 stellt eine Gruppe von 4 Zellen dar. Wahrend 5b, c, und d scharfe 
Abgrenzungen gegen das gewahlten zentralen Bezirk der ,,Grundsubstanz“ 
haben, geht a ohne Grenzen darin uber. 5 Zoochlorellen liegen in der ,,Grund- 
substanz‘*, sie sind schwarz gezeichnet, wahrend andere Zoochlorellen nur 
konturiert sind. In 6 ist ein Zellkern gezeichnet. 5 Minuten nachher hat c 
sich vorgedrangt und seine Begrenzung zur zentralen  ,,Grundsubstanz“ 
aufgegeben. b’s Kontur an dieser Stelle ist auch an einer Strecke ver- 
schwunden. d hat sich langlich gezogen. 5 Minuten spater ist c noch hoher 
aufgelangt. Es ist eine offene Passage von der ,,Grundsubstanz“ in sein Endo- 
plasma geschaffen, was sich darin kundgibt, dass eine der Zoochlorellen 
gleich wie in c aufgenommen worden ist. Dass sie wirklich in ¢ geraten ist 
und nicht ober- oder unterhalb dieser Zelle, konnte leicht mit der Mikrometer- 


schraube konstatiert werden. a hat sich indessen ganz gegen die ,,Grund- 


substanz‘‘ abgeschlossen. Das gleiche gilt von b, das ubrigens im Begriff. ist 


sich zu entfernen. 

Abb. 39 zeigt mit einer Minute Zwischendauer 4 Situationen von zwei 
Zellen, die sich einander nahern mit dem Endoplasma gegen die ,,Grund- 
substanz geoffnet. Wenn sie sich beriihren, entsteht eine scheidende Grenze 
zwischen ihnen. 

Abb. 40 a zeigt eine ausserordentlich haufig vorkommende Situation. Ein 
feiner endoplasmatische Auslaufer verliert sich fadenférmig in die ,,Grund- 
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substanz‘‘. Abb. 40 b re- 
prasentiert auch etwas 
allgemein vorkommendes : 
zwei Zellen sind mittels 
dunner Auslaufer  ihres 
I-ndoplasmas verbunden, 
und beide sind sehr schon 
gegen die ,,Grundsub- 
stanz* abgegrenzt. [reig- 
nisse, wie sie in Abb. 41 
illustriert sind, folgen oft- 
\bb. 42. Siche Text inals auf eine solche Situa- 
tion: von den zwei Zellen rundet sich die eine ab, und die Verbindung reisst 
durch. Wahrend nun die eine Zelle sich schon gegen die ,,Grundsubstanz‘‘ 
demarkiert, Offnet sich die andere weit darin. Dass es sich hier nicht etwa 
um die letzten Phasen einer Teilung handelt, kann an den absolut ruhenden 
Kernen gesehen werden. 

Abb. 42 stellt eine Zellbriicke dar, welche einen Hohlraum im Schwamm- 
kérper durchkreuzt. Die Zellen a und b sind gegen einander demarkiert. c ist 
gegen die ,,Grundsubstanz geodffnet. Die schwarz gezeichnete Zoochlorelle 
bewegt sich ruhig in der von dem Pfeil angegebenen Richtung. 2 Minuten 
spater sind a und b zusammengeschmolzen. b offnet sich nun in die ,,Grund- 
substanz‘‘. Unterdessen hat c einige Zoochlorellen an die ,,Grundsubstanz‘ 
abgegeben. Es ist leicht zu sehen, wie dieser Transport von Zoochlorellen von 
wahren Plasmastromungen ausgefuhrt wird, d. h. also, wie das Endoplasma 
sich tatsachlich in die ,,Grundsubstanz‘‘ ausgiesst. 

Abb. 43 ist ein Bruchstuck einer Briicke von ,,crundsubstanz‘‘, die, wenig- 
stens in dem gezeichneten Stuckchen, keine Zellkerne enthalt und keine Endo- 
plasmagrenzen, die angeben wurden, dass wir es hier mit Endoplasma zu 
tun hatten. In dieser ,,Grundsubstanz* sind zahlreiche Zoochlorellen vor- 
handen, die bewegt werden, als ob sie frei wandern. Nur die allerausserste 
Schicht dieses Ballchens, das von Epithelzellen nicht umgeben ist, ist offenbar 
fester, hier werden die Bewegungen der Zoochlorellen abgebremst. 

Abb. 44 endlich gibt ein oft beobachtetes Phanomen wieder. Zwei Zellen 
sind mit einander in endoplasmatischer Verbindung. Die Verbindungsbriicke 
engt sich ab. Eine der Zoochloreilen der Zelle a gleitet aber in b wber und 


bleibt hier, nachdem die zwei Zellen sich 


a ry eegen einander demarkiert haben. Dies ist 
e 9° $ 

@ 
e * ee 


wichtig, weil es beweist, dass Endoplasma- 


@ 
austausch tatsiachlich stattgefunden hat; 


denn wie frtiher bemerkt, werden Zoochlo- 
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\bb. 44. Siehe Text. 


rellen immer passiv von Plasmastromungen fortgefthrt, sie konnen also nicht 
in eine andere Zelle geraten, ohne dass auch Plasma mitgestromt ist. 

Is scheint also, dass die ,,arundsubstanz“ keine inerte, noch weniger eine 
tote Masse ist. Sie befindet sich in stromender Bewegung; die Stromungen 
sind tiberall deutlich wahrnehmbar und zeigen sich unter anderem auch darin, 
dass Zoochlorellen immer Platz wechseln. Es ist doch die Méglichkeit nicht 
von der Hand zu weisen, dass die in der ,,Grundsubstanz‘‘ wahrgenommene 
Stromungen etwa mittels Druckanderungen vermoge der Bewegungen der 
Zellen entstanden sind. Es ist natiirlich schwer eine objektive Beweis daftir 
zu bringen, dass dies nicht so ist. 


‘ 


Ks scheint ferner, dass die ,,Grundsubstanz‘‘ ein lebendiges Plasma sein 


muss, weil es tatsachlich mit dem Endoplasma der Zellen so lebhaft kom- 


muniziert, und zwar nicht nur mittelbar, durch Diffusion etc., durch eine 
eventuell vorhandene, optisch oder nicht optisch wahrnehmbare Grenzschicht, 


sondern vielmehr grob koérperlich. 


d. Beobachtungen am fixierten und gefarbten 
Material. 


Die Fixierung wurde meistens mittels Bouin und Zenker vorgenommen. 
Silberimpragnationen mit 0,5—5 % Losungen von AgNO, wurden mit ver- 
schiedener Belichtungsdauer vorgenommen, und zwar vor der endlichen 
Fixierung, also am noch lebendigen Material. Eingebettet wurde in Celloidin- 
Paraffin oder Paraffin allein, dann 5—-10 uw geschnitten. Farbemethoden 


werden den Figurenerklarungen beigefugt. 
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Abb. 45. Basiepithel eines ausgekeimten Gemmulaschwammchens. Kerne mit grossem 

Nukleolus, also I1-Zellen. Plasma der stark ausgespannten Zellen vakuolisiert. Bogen- 

formige Linien vielleicht beginnende Zellgrenzen, vielleicht Spannungslinien von Fixier 
hervorgebracht. Ein Fenster ist wahrend der Fixierung entstanden. Bouin 


Ham.-EFosin. 


Das Epithel, Endothel und Basiendothel. 


Die Zellen sind nicht individuell abgegrenzt. Fast tiberall kann man mit 


Immersion das Kontinuum des Plasmas sehen. Es ist dabei kein wesentlicher 


Unterschied zwischen dem ausseren Epithel, dem 


Abb. 46. Epithel eines jungen Gemmulaschwammes. Die 

Kerne unregelmassig verteilt. Gleichmassiger Ubergang 

vom Endo- zum Ektoplasma. Die Linien wahrend der 

Fixierung entstanden. Plasma hie und da vakuolisiert 
30uin. Kromalaundioxyhamatein-Eosin. 


38 


Kndothel (das die Kanale, 
subdermalen und subgastra- 
len Hohlraume _bekleidet) 
und dem Basiendothel, wo- 
mit der junge Schwamm 
an der Unterlage haftet. 
Doch scheint es, dass das 
Basiendothel eine starker 
ausgesprochene Tendenz 
zum Individualisieren der 
Zellen hat, darauf deuten 
gewisse Linien hin, die 
polygonal. in Bogen um 
die Zellkerne  verlaufen 
(Abb. 45). 

Mitunter sind wirkliche 
Offnungen, Fenster, zwi- 
schen den Zellen in den 
ausseren Teilen des Basien- 
dothels vorhanden. Da diese 


Fenster im Leben nicht 


112 


STUDIEN UBER SPONGILLA LACUSTRIS 


beobachtet werden konnen, muss man sie als 
Schrumpfungsphanomene wahrend der Fixie- 
rung ansehen. 
An ganz jungen Gemmula-Schwammen 
konnen Andeutungen von Endoplasmagren- 
zen im [pithel vorkommen (Abb. 46). 
Abb. 47 wiedergibt einen Querschnitt von 
einem Kanal und zeigt zwei Pinakozyten 
([pithel- und Endoepithelzellen) ; der Kanal 
ist dort geschnitten, wo ein anderer Kanal 7 
\bb. 47. Querschnitt eines Kanales 


sich mit ihm verbindet; die Pimakozyten eines anderen Ka- 


gehen ohne Plasmagrenzen in einander nales. Plasma der zwei Zellen geht 
ohne Grenzen einander_ uber. 
uber. Bouin. Eisenhamatein-(Hansen)- 

Von Witson & PENNEY 1930 sind bet \zur-Eosin. 
Microciona eigentiimliche Linien nach Silberimpragnation im Epithel aufge 
deckt worden. 

Um zu sehen, ob solche auch bei Spongilla lacustris vorkommen, wurde 
in vivo 14 % Silbernitrat den abgeflachten Aggregaten zugesetzt. Es wurde 
unter dem Mikroskop kontrolliert, Belichtung von oben und unten. Nach 10 


20 Sekunden treten die Zellkerne grau 1m klaren Plasma hervor. Bricht man 


die Behandlung nach ca. 5 Minuten ab, spult in H,O, farbt (Ham.-Giemsa) 


sieht man sehr schone ,,epithelial lines‘ (Abb. 48). Ich habe diese Linien 


Flachenansicht des Schwammepithels. Die ,,epithelial lines“ deutlich. Silber- 
impragnation (4% % Silbernitrat). Bouin. Ham.-Giemsa. 


1936. 
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aber nicht wahrend der Impragnation sehen konnen, erst nach der folgenden 
Farbung treten sie hervor. 

Ein weit grdberes, engmaschiges Netz tritt bei Anwendung von 2 % 
Silbernitratlosung hervor, und dies kann schon wahrend der Impragnation 
beobachtet werden. 

Die ,,epithelian lines‘‘ gleichen nur bei oberflachlicher Beobachtung Zell- 
grenzen. Die von diesen Linien umschriebenen Areale sind von allerlei Gestalt, 
oft polygonal. Die Areale sind von sehr wechselnder Grosse; bald sind sie 
kleiner als ein Zellkern, bald sind sie so gross, dass bis zu 4 Kerne sich darin 
befinden. Wie Wi_son & PENNEY schon beschreiben und abbilden, ziehen 
sie oft tber einen Zellkern hinweg. Wenn man ruhig und vorsichtig mit der 
Mikrometerschraube arbeitet, sieht man identische Linien sich in die Tiefe 
des Aggregates hineinziehen; bald stehen sie mit den oberflachlichen Linien 
in Verbindung, bald treten sie selbstandig auf. Sehr oft ist es evident, dass 
die Linien in Wirklichkeit aus einander naheligenden, reihenformig geord- 


neten Kornchen aufgebaut sind, die optisch eine zusammenhangende Linie 


vortauschen. An anderen Stellen vermag ich die wirkliche Sachlage nicht auf- 


zuklaren. 


Mit Silberimpragnationen in Konzentrationen von %4—5 % Silbernitrat 


habe ich nirgends richtige Zellgrenzen nachweisen konnen. 
Die Verhaltnisse im Innern des Schwammkorpers. 


Bei schwacheren Ver- 
grosserungen bekommt man 
leicht den Eindruck, dass 
der Schwammkorper_ wirk- 
lich aus wohl definierten, 
von einander isolierten Zel- 
len besteht. Eine genauere 
Untersuchung mit Immer- 


sion zeigt jedoch, dass dies 

Zwei I1-Zellen. Das Endoplasma offnet sich ins 1 

ie Ektoplasma, das vermittelst der Fixierung 

Eine I]I-Zelle ist links oben mit der Das was man namlich 

Verbindung. Bouin. Eisenhamatein- 
(Hansen)-Eosin 


nur scheinbar der Fall ist. 


bei schwacheren Vergros- 
serungen als wohldefinierte 
Zellgrenzen ansieht, sind in 
Wirklichkeit die Endoplasma- 
grenzen. Dass dies so ist, lasst 
sich unzweideutig mittels Abb. 
49 (vgl. Abb. 41) nachweisen: 
Zwei Amobozyten (I1-Zellen) 


I\V-Zellen, die sich ins Ektoplasma offnen. : 
Eisenhamatein-(Hansen)-Eosin oftnen hier ihr -ndoplasma 
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gen die ,,Grundsubstanz‘‘. Diese umgibt 
die Zelle wie ein Schleier von kaum 
sichtbaren Faden und Hautchen. Dieses 
eigenttimliche Verhalten kommt bei den 
meisten Zellen im Innern des Schwamm- 
korpers vor. 
Abb. 50 zeigt zwei 1V-Zellen. Wie 
fruher bemerkt, sind diese Zellen unter 
samtlichen Schwammzellen die, deren 
Korpergrenzen am besten definiert sind. 
Und doch zeigen auch sie endoplasma- 
\bb. 51. Eine II-Zelle und eine Anzahl 
IlI-Zellen. Keine Zellgrenzen. Die III- 
die ,,arundsubstanz‘ ubergehen. Zellen sind anscheinend im Begriff sich 
zu einem Geisselkammer zu ordnen. 
Bouin. Ham.-Eosin. 


tische Auslaufer, die ohne Grenzen in 


Die Epi- und Endothelzellen haben oft 
lange schmale Auslaufer, die mit anderen 
Zellen im Korper kommunizieren oder sich in die gemeinsame_ ,,Grundsub- 
verlieren. 

Was endlich die Geisselkammerzellen (I11-Zellen) anbelangt, so haben sie 
meistens einen recht wohl definierten Endoplasmakorper; aber auch hier 
sind oft ganz gleichmassige Ubergange in die gemeinsame ,,Grundsubstanz'‘ 
vorhanden; dies gilt namentlich isolierten I]1-Zellen. Abb. 51. 

Die am meisten auffallende Erscheinung bei den symplastischen Bildungen 
im Korper von Spongilla lacustris ist doch die, dass I1I-Zellen wahrend der 
Aggregatbildung nach der Durchpressung ganz im Endoplasma der II-Zellen 
einverleibt werden konnen, wie das friuher beschrieben worden ist. Erganzend 
kann hier bemerkt werden, dass ich auch I-Zellen, d. h. deren Kerne, im 
gemeinsamen Endoplasma mit I[-Zellen gefunden habe. 

Ks hat sich nun also wahrend der genauen Durchmusterung der Praparate 
gezeigt, dass man im normalen Schwammkorper nicht itberall zwischen 
Indoplasma korniges Plasma um die Kerne herum) und ,,Grundsubstanz* 
unterscheiden kann; es bestehen vielmehr tberall intime Verbindungen und 


Ubergange. Hie und da ist das Plasma recht gleichformig von Zellkern zu 


Zellkern beschaffen, man sieht dies z. B. an Abb. 52. Es liegen hier synzytiale 


Bildungen vor, wie man sie in ublicher Weise auffasst. 


IV. VON THIGMOTAXIS DER AGGREGATE UND GEMMULAE. 
a. Einleitung. 


Um die Ausbreitungsprozesse der Schwamme besser studieren zu konnen, 
habe ich meistens Gemmulae benutzt, da sie ganz dieselbe Probleme in dieser 


Beziehung darbieten. So ist es eine Tatsache, dass wenn kugelige Aggregate 
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Flachenansicht eines jungen Schwammes 1V-Zelle; b Kern einer I-Zelle; 
n d zusammenfliessendes Endoplasma melirerer Zellen; 


1 Ham.-Orang¢ 


aq ein 
lasma; 


A \nlage eines 
Geisselkammet Eosin 
mzellen sich nicht 


abftlachen konnen, gehen si¢ 
Schwan 


zu Grunde. Das- 


In nordlichen 


Klimaten teilt 
Tausende von 


sich der 
isolierten 


Stisswasserschwamm im Herbst in 
Zellhaufen, die nichts mit einander zu 
Typus von Zellen, die 
die sich zu diesen Zellhaufen 
beladen 


tun haben. 
Soweit wir wissen, ist eS nur. ein 
Amobozyten, [1-Zellen), 


sich mit 


it 


Archaeozyten 
Reservenahrung 
Diese Zellhaufen, 


die Gemmulae, k6nnen dann in diesem Zustand uberwintern 
Nachste Fruhling 


1 keimen sie, d.h. die Zellen wandern durch eine kleine 
Offnung in der Schale aus. 


zusammenballen, 
und mit einer Schale umgeben werden 


widmet. Unter manchen 


Den zellularen Umbildungen hat Brien 1932 eine eingehende Analyse 


seiner sch6nen Beobachtungen hebe ich an dieser 
Stelle hervor, dass die Amobozyten, die in der Gemmula mit Reservenahrung 
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von Schwar 
selbe gilt von nulaschwammchen 
hat sich dasselbe gezeigt. 
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in Form von Kornchen voll gestopft sind (BriEN nennt sie Glycoproteiden), 

wahrend der Ausbreitung und organisatorischen Prozesse die Reservenahrung 

verbrauchen. Ich kann dies ganz bestatigen; und zwar ist es sehr interessant, 

dass dieser Verbrauch mit verschiedener Schnelligkeit von verschiedenen 
Zellenkategorien vor sich geht; davon aber spater. 

Normalerweise sitzen die Gemmulae in den Maschen des alten Skeletts, 
und die auswandernden Zellen bevolkern nun das leere Geriist, vereinigen 
sich mit Zellen von Nachbargemmulae und bilden bald einen neuen Schwamm 
mit Geisselkammern, [pithel, Kanalen. Nun ist es aber sehr interessant, dass 
sowohl eine einzige Gemmula als auch eine’ beliebige Anzahl einen neuen 
Schwammkorper bilden konnen. 

Die auskeimenden Gemmulae geben also ausser anderen grossen und in- 
teressanten entwicklungsphysiologischen Problemen auch das alte Kardinal- 
problem zur Losung auf: Wie soll man ein Individuum definieren? Wir 
sehen, dass es hier unmoglich ist eine allgemein gultige Definition zu geben. 
Wenn namlich eine Gemmula fiir sich isoliert keimt, wird ein Schwamm 
gebildet. Wenn dieselbe Gemmula aber zusammen mit anderen ausgekeimt 
ware; hatte sie nur einen Teil eines Schwammes gebildet. Und wenn eine 
ausgekeimte Gemmula geteilt wird, bilden beide Halften je sein Individuum. 
Im folgenden soll unter eines Individuums der ausgekeimte Inhalt von einer 
Gemmula verstanden werden, denn jeder kommt also die Gesamtheit der 
organisatorischen Kraften zu, die notig sind, einen ganzen Schwamm zu 
bilden. Jeder kann also gewissermassen einer abgerundeten Aggregat gleich- 


gesetzt werden. 


GALTSOFF 1925 meint, dass das Sichausbreiten der Zellen auf der Unter- 
lage ein rein physikalischer Vorgang ist. Er schreibt: ,— — that its (das 
Protoplasma) spreading out on the glass is due to the molecular forces acting 
between the solid surface and protoplasm.‘ Und weiter: ,, the expanding 
of the protoplasm over glass can be compared with the spreading of a liquid 
which wets the surface or with the spreading of a drop of oil on the surface 
of water.‘ 

LL. Lorn 1920—22 nennt diese Eigenschaft von Zellen Stereotropismus und 
meint, dass dieses Phanomen Ejinleitung zum Tod der Zelle ist. Tarr 1918 hat 
ungefahr dieselbe Anschauung. 

Im folgenden wird das Ausdruck Thigmotaxis mit GALTsorr benutzt um 


irgendwelche Verwechselung mit eigentlichen Tropismen vermeiden. 


GALTSOFF macht darauf aufmerksam, dass man mit J. Lors 1918 unter 


Stereotropismus die Reflexen verstehen muss, die bei Tieren mit Nerven- 
system bei Berthrung mit festen Korpern ausgelost werden. 
In jungen Schwammorganismen gehen die thigmotaktisch ausgebreiteten 


Zellen nicht zu Grunde, das Phanomen ist also hier keine Einleitung zum 
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Tod, jedentalls leben diese Zellen ebenso lang wie die beobachteten Versuchs- 
tiere. Da nun dies so ist, scheint es merkwiirdig, dass die Thigmotaxis dieser 
Zellen ein Ausdruck fiir lediglich eimfache physikalische Krafte sein sollte, 
also keine ,,biologische“’ Vorgang. 

Eine mit dieser diinnen Ausbreitung auf fester Unterlage verwandte [r- 
scheinung hat FAuRE-FREMIET (1927—29) fir Choanoleukozyten untersucht. 
Hier werden ganz diinne Lamellen von den Zellen in die umgebende Flussig- 
keit hinaus gebildet. Diese Lamellen sind nicht monomolekulare Bildungen, 
was man erwarten sollte, wenn nur QOberflachenkrafte wirksam bei ihrer 
Bildung waren. Vielmehr scheinen die Bildungen von Plasmalamellen min- 
destens teilweise eine ,,Lebenserscheinung“’ zu sein, also etwas mehr kompli- 
ziertes; sie scheinen mit Energieproduktion der Zelle verbunden zu sein. 

Um nun diesen Problemen bei den Schwammen ein wenig naher zu treten, 
habe ich eine Reithe von Versuchen uber die Keimungsprozesse der Gemmulae 
angestellt, die zugleich Aufschliisse tber andere Fragen geben sollten. Die 
Fragestellung kann so gefasst werden: 

Ist der Ausbreitungsprozess bei auskeimenden Gemmulae und Aggregaten 
ein ,,Lebenserscheinung*‘, der die aktive Beteiligung der Zellen erfordert, 
oder ist derselbe lediglich ein Oberflachenspannungsphanomen im_ Sinne 
GALTSOFFS 

Um nun dies zu untersuchen, mtssen indirekte Methoden angewandt 


werden, namlich solche, die in die Oxydationsvorgange eingreifen. 


b. Material und Methode. 


Die Restitutionskorper (Aggregate) sind von derselben Versuchsreihen als 
die im ersten Abschnitte behandelten. 

Die Gemmulae stammen von Schwammen her, die im Januar 1935 in 
Molleaa bei Kopenhagen gesammelt und in feuchtem Moos nach Stockholm 
ubersandt wurden. Die Gemmulae wurden anfangs einfach in ihrer nattrlichen 
Stelle im Schwammskelett aufbewahrt und standen dann im Kalteschrank in 
Leitungswasser bei 4°. Spater wurden sie von dem Skelett isoliert und in 
kleinen Schalchen in Leitungswasser bei 4° aufbewahrt. Das Wasser wurde 
I—2mal in der Woche gewechselt. 

Von den N-Versuchen abgesehen wurden alle Kulturen in Glasdosen mit 
Deckel gehalten. Alle Glasgerate wurden in Saurebichromat gereinigt, griind- 
lich gewassert, nachher mit warmem starken Seifenwasser gereinigt, stunden- 
lang in Leitungswasser gespult, dann mehrmals in H,O (glasdestilliert) nach- 
gespult. 

Um eine klarere Vorstellung davon zu haben wie die ausgekeimte Gemmula 


gebaut ist, wird hier eine schematische Figur davon beigefiigt. (Abb. 53.) 
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Abb. 53. Schematischer Durchschnitt eines jungen Gemmulaschwammchens; a Gemmula- 
schale; b Oscularrohr; c Querschnitt eines Kanales; d Epithel; e Geisselkammer; f zwei 
zusammenhangende I[-Zellen; g Basiendothel; h Unterlage. 


Keimung und Ausbreitung in Leitungswasser. 


Das fur die Gemmulae nattrliche Medium, M@lleaawasser, konnte ich 
nicht bekommen, es wurde deshalb Leitungswasser verwendet. 
Die maximale Keimungsprozente sowie Keimungsdauer lagen in den ver- 


schiedenen Versuchen etwas verschieden. Interessant ist, dass der Keimungs- 


prozent gegen Fruhling hin gesteigert wird und am Ende Marz am grossten 


ist, ca. 70 %. Dies ist interessant, denn dieser Zeitpunkt fiir die hdchste 
Keimungsprozent fallt mit der durchschnittlichen Keimungszeit in der Natur 
zusammen, die nach meinen Erfahrungen in Meélleaa durchschnittlich um 
1. April fallt. Umgekehrt nimmt die Keimungsdauer gegen Ende Marz ab. 

Leider habe ich keine taglichen Temperaturmessungen im Arbeitszimmer, 
wo die Auskeimung vor sich ging. Die Temperatur durfte aber wahrend 
der Heizungsperiode nur wenig schwanken. Die Zimmertemperatur liegt bei 
20—22°. Die Schwankungen sind bestimmt nicht gross genug um ftr die 
verschiedenen Keimungszeiten verantwortlich gemacht werden zu konnen. 
Die Keimungsprozente sind kurvenmassig in Abb. 54 dargestellt. 

Wenn die Gemmulae in Leitungswasser auskeimen, breiten sie sich fast 
immer aus. Die Ausbreitungsprozente schwanken zwischen 98 und 100 der 
ausgekeimten Gemmulae. Das Leitungswasser stellt das beste der fiir Kei- 
mung und Ausbreitung der Gemmulae angewendeten Medien dar. Wir wollen 
deshalb die Auskeimungs- und Ausbreitungsprozente in Leitungswasser als 
Standarde betrachten und also als Kontrolle brauchen, indem wir Ergebnisse 


in anderen Medien in Relation hierzu setzen. 


d. Versuche in destilliertem Wasser. 


In den verschiedenen Versuchen wurde immer ausser der Kontrolle in 
Leitungswasser eine Vergleichskultur in destilliertem Wasser angesetzt. Aus- 
keimungs- und Ausbreitungsprozente waren in einer Anzahl Versuchen 
die in der Tabelle 1 (S. 121) angegebenen. 
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Vay 


54. Keimungsdauer (Ordinate rechts) und-4veimungsprozent (Ordinate 
links) yon Gemmulae zu verschiedenen Zeiten des Frujz 


Es erhellt aus diesen Versuchen ohne weiteres, dass die Gegenwart von 
Salzen im Medium notwendig ist um Keimung und Ausbreitung zu bekom 
men. Wenn namlich die Gemmulae in reichlichem H,O gewaschen sind und 
in reichlicher Menge davon zur Keimung gesetzt sind, keimen sie nicht oder 
schlecht und breiten sich nicht aus. Setzen wir nach einiger Zeit Leitungs- 
wasser hinzu, bekommen wir Keimung und Ausbreitung. Die Gemmulae sind 
also, selbst wenn sie in H,O nicht keimen, doch lebendig. Dass wir aber in 
einigen der Versuchen, namlich in den, wo die Auswaschung nicht sorgfaltig 
genug war, doch Auskeimung und Ausbreitung bekommen, bedeutet, dass nur 


winzige Spuren von Salzen im Medium genugen, um diese Prozesse zu er- 


moglichen; diese Spuren stammen dann ziemlich sicher von den Gemmula- 


hulsen. 

Der Versuch von 13. 3. zeigt, dass Salze mitunter in genugender Menge 
vorhanden sind, um die Prozesse einzuleiten; spater mussen die Zellen aber 
ihren Halt loslassen. Doch kann ein geringer Zusatz von CaCl, wieder ein 


Ausbreiten verursachen. Die Zellen sind also nicht tot. 
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Tabelle t. 


Ausbreitungsprozente von ausgekeimten Gemmulae in dest. Wasser. 


Datum fir Anzahl Versuchstagen 
Versuchs-| 
beginn | Versuch 


G. im 


3 
Ubrigens zeigen die Versuche dasselbe wie die Kontrolle in Leitungswasser : 


die Keimungszeit verkurzt sich bis April. 


Versuche in O, und N, 


Wir haben zu diesen Versuchen spezielle von Prof. RUNNstTROM konstruierte 
Carrel-Flaschen angewendet (Abb. 55). 
Zwei Flaschen, die eine mit 82, die andere mit 53 Gemmulae in ©, von 


kauflicher Bombe und in dest. Wasser. Kontrolle | mit 80 Gemmulae in dest. 
Wasser und atmospharischer Luft. Kontrolle I] mit 30 Gemmulae in Leitungs- 
wasser und atm. Luft. Alle 4 Flaschen wurden vollig dunkel gehalten um 


etwaige O.-Produktion durch die symbiontischen Zoochlorellen auszuschalten. 
Maximale Auskeimung in O, 58 % nach 6 Tagen. In H,O und Luft 38 % 
nach 6 Tagen. In Leitungswasser und Luft 40 % nach 4 Tagen. Die Aus- 
breitung betragt in allen 4 Kulturen 100 %. 

Aus diesem Versuch geht mit Wahrscheinlichkeit hervor erstens, dass QO, 


die Keimungsprozesse begiinstigt; zweitens, dass Mangel an genugenden 


1 Aktivitat gering auch in der Kontrolle, die doch trotz nur 24 
Ausbreitung hat. 
Hier wird CaCl, zugesetzt: 3 ccm m/50 zu 18 ccm 
Hat yon 22. 3. in HeO im Kalteschrank gestanden. 
4 CaCle-Zusatz, 18 ccm zu 18 ccm 
* Wurde nicht weiter gefuhrt; Ziffer im Kontrolle 72 
© Wurde nicht weiter geftuhrt; Ziffer im Kontrolle 87 
Keine Keimung tberhaupt. Die G. hatten im Kalteschrank in H»O gestanden 
wurden im Versuch in 100 ccm H»O gemacht 
mit Leitungswasser ersetzt 
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arrel-Flasche. Unter der einen Einstilpungsoffnung sieht man das kleine 
Glasgefass fur Chromchlorur bestimmt. 
Salzen im Medium die Keimungsprozesse verzogert. Es war daher zu er- 
warten, dass ©O.,-Mangel die Keimungsprozesse beeintrachtigen, bzw. ver- 
hindern wirde. Folgende Versuche wurden deshalb ausgefuhrt. 

Gemmulae wurden in Carrel-Flaschen in Leitungswasser eingelegt. N. von 
kauflicher Bombe wurde leise durch einen zu etwa 500° elektrisch geheizten 
mit reduzierendem Kupfer gefullten Ofen geleitet. Erst nach Verlauf von 
5 Minuten wurde das N, in die Carrel-Flasche geleitet. Die Verbindung 
zwischen Flasche und QOfen wurde durch 2 kurze Gummischlauche und 
dazwischensitzendem Glasrohr hergestellt, und zwar so, dass nur ein Paar 
mm zwischen Ende des Glasrohres und bzw. Auslaufsrohr des Ofens und 
Zuleitungsrohr der Flasche bestanden. Alle Verbindungsglieder wurden aus- 
serdem paraffiniert. N. geht nun durch die Flasche fur 15 Minuten und zwar 
durch das Wasser, indem dieses bei schrager Haltung der Flasche die Zu- 
fuhrleitung verschliesst. Schatzungsweise wurde alle 5 Sekunden das gleiche 
Volumen N.,, welches die Flasche enthalt, dieser zugefuhrt. Innerhalb 
15 Minuten ging also ungefahr 180mal das Volumen der Flasche durch 
diese, vermutlich eine hinreichende Menge um die atmospharische Luft in der 
Flasche und in dem Wasser zu verdrangen. Beim Abschliessen der Zuleitung 
wurde erst der entfernteste Hahn zugeschlossen. Die Carrel-Flasche wurde 
dann mitsamt der Kontroll-Flasche (Gemmulae in Leitungswasser und atm. 
Luft) ganz dunkel gestellt. 

Nach maximaler Auskeimung und Ausbreitung zeigten sich folgende Re- 


sultate. In N, 421 Gemmulae. Davon 44 % ausgekeimt, 98 % ausgebreitet. 


In Luft 326 Gemmulae, davon 41 % ausgekeimt mit 97 % Ausbreitung. 


Aus diesem Versuch erhellt ohne weiteres, dass Gemmulae im Stande sind 
bei Spuren von O, zu keimen. 
Um nun den Gemmulae auch diesen letzten Rest von O, zu entnehmen 


wurde folgendermassen verfahren. In Carrel-Flaschen wurde durch die eine 
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Offnung ein kleines Gefass ungefahr 1 ccm enthaltend eingefiithrt und mit 
Schellack am Boden der Flasche befestigt. Durch die andere Offnung wurde 
Wasser und Gemmulae einpipettiert. In das kleine Gefass wurde nun Chrom 
chlorur hineingetan. Es wurde nun N, in der oben beschriebenen Weise zu- 
geleitet, doch mit dem extra Kautel, dass die Zufuhr mit Reduktion durch 
den Ofen unterbrochen wurde. 

Ks wurden folgende Kulturen angesetzt: Gemmulae in N, und Chrom- 
chlorur, 2 Flaschen. Gemmulae in N, ohne Chromchlorur. Gemmulae in atm. 
Luft. Alle Kulturen in Leitungswasser und dunkel gestellt. Die Kulturen 
wurden 5. 4. angesetzt. Am 10. 4. waren in Luft 69 % ausgekeimt, 100 % 
ausgebreitet. 13. 4. hatten die Gemmulae in N, ohne Chromchloriir maximale 
Auskeimung erlangt mit 40 % und 100 % Ausbreitung. Dagegen keimten 
keine in N, mit Chromchlorir. 

Um nun zu priifen, ob das Ausbleiben der Keimung in N, mit Chrom- 
chiorur an etwaiger Giftwirkung der Chromchlorur verursacht war, wurde 
folgendes versucht. Die eine Carrel-Flasche wurde geodffnet, die Gemmulae 
mit Leitungswasser wiederholt gespilt und dann ohne Glasstopfen dunkel 
dahingestellt. Die andere wurde nur geoffnet und ebenso dunkel aufbewahrt. 
Nach 10 Tagen waren viele Gemmulae in beiden Flaschen ausgekeimt; in 
der ungespulten Flasche 31 %. 

Um eventuelle Giftigkeit auch in anderer Weise zu priifen wurden Gem- 
mulae in Leitungswasser und Luft mit einer kleinen Schale voll Chrom- 
chlorur in einem luftdicht abgeschlossenen Gefass hingestellt. Das Resultat 
war normale Auskeimung und Ausbreitung. 

Aus diesen Versuchen geht hervor, dass Gemmulae ausser Stande sind in 
absolut O,-freien Medien zu keimen. 


Versuche in Monojodessigsaure. 


Seitdem LuNpsGAARD 1930 die wichtige Entdeckung gemacht hat, dass 
Monojodessigsaure die Glykolyse in quergestreiften Muskeln sowohl wie die 
Garung in Hefe hemmt, haben viele Forscher sich mit der Einwirkung dieses 
Stoffes auf Oxydoreduktionen beschaftigt. Es ist nachgewiesen worden, dass 
auch die Atmung durch Monojodessigsaure herabgesetzt wird. Dabei ist es 
wahrscheinlich gemacht, dass die Atmungshemmung z. T. von dem Aus- 
bleiben der Glykolyse herrihrt. Es war daher voraussichtlich von Interesse 
zu prufen, ob Monojodessigsaure einen hemmenden Einfluss auf die Keimung 
und namentlich die Ausbreitung austbt; ware das namlich der Fall, miisste 
es als sehr wahrscheinlich gelten, dass diese Prozesse mit Energieverbrauch 
ablaufen. 


Monojodessigsaure wurde in Leitungswasser gelost und mit NaOH bis zum 


Umschlag von Lackmus neutralisiert. Die Versuche wurden 6. 4. angesetzt. 
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Tabelle 2. 


Konzentration von Anzahl von % MG 


CH,JCOOH Gemmulae | ausgekeimt | ausgebreitet | 
al | | 


m/100 32 
m/500 285 
n/I 296 
n, 5 000 ; 272 44 


Kontrolle im Leitungswasser 197 68 100 


Die Versuchsergebnisse zeigen, dass Monojodessigsaure sowohl die Aus- 
keimung als die Ausbreitung hemmt. Es ist indessen bemerkenswert, dass 


der letzte Prozess weit mehr gehemmt wird als die Auskeimung. 


Versuche in LiCl. 


RUNNSTROM 1928, 1929, 1933, 1935 und LinpAnL haben in einer Serie 
eingehender Analysen gezeigt, dass LiCl eine hemmende Wirkung auf einen 
Teil der Respirationsprozesse im Echiniden-Ei hat. Ferner ist es von L1in- 
DAHL 1933, 1934, 1936 wahrscheinlich gemacht worden, dass dieser Teil eben 
der oxydative Abbau von Kohlehydraten ist. Eine Einwirkung von LiCl aut 
Gemmulae musste daher wahrscheinlich wertvolle Aufschlusse tuber unsere 


Problem geben. Folgende Versuche wurden angesetzt. 


Tabelle 3. 


Datum fur 
starkste 
: ausgekeimt | ausgebreitet 
Auskeimung ‘ 


Datum fur 
Beginn des 
Versuches 


Anzahl der 
Gemmulae Konzentr. 


m/10 
m/50 
m/100 
m/500 

Kontrolle 
m/1o 
m/50 
m/100 


m/500 


Kontrolle 
m/100 
Kontrolle 
m, 50 


Kontrolle 
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Diese Zahlen zeigen nun erstens, dass LiCl eine stark hemmende Wirkung 
sowohl auf die Auskeimung als auf die Ausbreitung hat.’ Selbst m/500 hat 
einen herabsetzenden Einfluss. Der Grenzwert fiir vollstandige Inhibition 
liegt offenbar in der Nahe von m/1oo. Die ausgekeimten Gemmulae in m/50 
von II. 2. zeigen ganz kleine Anfange zu Auskeimung, die jedoch sehr bald 
stagnieren. Sonst sind keine Auskeimungen in m/50 mehr zu notieren, obwohl 
eine recht betrachtliche Anzahl von Gemmulae benutzt wurden. Es ist nun 
von Wichtigkeit zu konstatieren, dass LiCl die Gemmulae nicht toten, 
wenigstens nicht innerhalb der Zeit in welcher Auskeimung normal statt- 
finden wurde. Gemmulae, die in m/1o LiCl ftir 8 Tage gelegen hatten, wurden 
in Leitungswasser uberftthrt und keimten normal. 

Diese Versuche stimmen nun gut mit der Erfahrung tberein, dass die 
Keimungsprozesse der Gemmulae mit nur schwachen oxydativen Vorgangen 
einhergehen konnen. 

LiCl hat aber eine andere Wirkung auf die Zellen, namlich eine kolloid 


chemische auf das Protoplasma. Diese wird spater diskutiert. 


Versuche in KC! tad 
RUNNSTROM 1928 hat nachgewiesen, das KCl bei Seeigeleiern antago 
nistisch gegen die morphologische Wirkung von LiCl wirkt. LiINpDAHL wies 
nun nach, dass KCl auch den atmungshemmenden Einfluss von LiCl aufhebt. 


Is ware nun von Bedeutung zu wissen, ob dieses Phanomen auch bei 


anderen morphogenetischen Prozessen wiedergefunden wird. 


erst musste dann die Wirkung von KCI allein auf Gemmulae untersucht 
werden. Die in der Tabelle 4 (S. 126) angegebenen Versuche wurden angestellt. 

Aus diesen Versuchen geht hervor, dass eine Konzentration von m/50 KCI 
ungefahr die Grenze ftir das zulassige ist, wenn man eine Keimung bekommen 
will. Dagegen ist die Ausbreitung in dieser Konzentration, wenn uberhaupt 
vorhanden, nur vorubergehend. 

interessant ist die Auskeimung in m/1o und m/50 1n Versuch von If. 2. 
zwar ist die Auskeimung nur durch einen kleinen aus der Keimungsoffnung 
hervortretenden Zellhaufen reprasentiert. Ob nun diese Auskeimung bedeutet, 
dass die Gemmulae in Februar minder sensibel sind, mag dahingestellt bleiben. 

Die kombinierte Einwirkung von LiCl und KCI habe ich nun in zweierlei 
Weise untersucht. In einer Versuchsreihe ist das Volumen der beiden Losun 
gen konstant, und zwar ist das Volumen der beiden Losungen gleich. Dabei 
bleibt die Konzentration des einen Salzes konstant, die des anderen variiert. 
In einer anderen Versuchsreihe sind die Konzentration der beiden Ausgangs 
losungen konstant, die Flussigkeitsvolumina werden dagegen untereinander 
varilert. 

' In einer Arbeit in Vorbereitung wird von E. Zeuthen und dem Verfasser mit 
Warburg-Barcroft-Apparatur gezeigt, dass LiCl tatsachlich die Atmung der auskeimen 
den Gemmulae herabsetzt 
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Tabelle 4. 


Datum fiir Datum fiir 
ha Anzahl der Konzentr. = 
Beginn des starkste 


Gemmulae KCl 
Versuches 7 Auskeimung 


ausgekeimt | ausgebreitet 


m/1o 
m/50 
m/100 
m/500 
Kontrolle 
m/10 
m/50 
m/100 
Kontrolle 
m/50 

100 
Kontrolle 
m 50 
Kontrolle 
n/20 

m/ 30 

40 
m/50 


Kontrolle 100 


Wir betrachten dann zuerst die Versuche, in welcher 9 ccm m/50 LiCl mit 
g ccm KCl in abnehmenden Konzentrationen von m/1o bis m/100 gemischt 
wird (Abb. 56, 57). Es wird hierdurch der LiCl-Gehalt im Wasser zu m/100 
verdunnt, und entsprechend werden alle KCl-Konzentrationen zur Halfte her- 
abgesetzt. Beim Auswerten der Kurven mussen wir erinnern, dass der hdchste 
Keimungsprozent in m/1oo LiCl 7 % betragt, und zugleich, dass der Kei- 
mungsprozent in der Kontrolle 69 % ist. 


Ks zeigt sich eine auffallende Verbesserung sowohl in Keimungs- als in Aus- 


breitungsprozent, wenn wir KCl hinzusetzen, und zwar genugen ganz kleine 


Mengen. Leider bin ich nicht unter m/200 gegangen. Doch scheint es, dass 
nicht wesentlich bessere Resultate bei starkeren Verdunnung erziehlt worden 
ware. Bei einer Konzentration yon m/120 scheint das Kalium seine entgiftende 
Wirkung auf das Li sein Maximum erreicht zu haben. 

Noch mehr als die Auskeimung wird die Ausbreitung in gunstiger Richtung 


von KCl-Zufuhr beeinflusst, Abb. 57 
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Abb. 56. Keimungsprozente fiir Gemmulae in m/1oo LiCl + KCI in variierenden Mengen. 
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Keimungsprozent fir Kontroll (Max. 4. Versuchstag 


Héchste /|\Keimungsprozent in m/100 KCI allein 
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Der reziproke Versuch, KCI konstant, wurde auch gemacht, und zwar mit 


analogen Mengenverhaltnissen. Die RKesultate sind an Abb. 58, 59 ersichtlich. 
Is ist hier zu erinnern, dass ein KCI von m/1oo fur sich allein eine ganz 
imung und Ausbreitung zulasst 


ir die Kurven diskutieren sei auf den katastrofalen Abfall bei LiCl 


gewiesen. Leider besass ich zu diesem Zeitpunkt nicht Material 


wieder zu prufen. Ich bin doch davon ganz tberzeugt, 
in Versehen bei Zubereitung der Losungen vorliegt. 


ot. Keine andere ahn 
Konzentration in meinen Versuchen zeigt Andeutung zu etwas der 


Ich glaube deshalb bestimmt, dass wir von diesem 


Fall absehen kon 
ich naturlich meine Aufmerksamkeit bei spateren Versuchen 


Vergleichen wir nun Abb. 56, 57 mit 58, 59 ergibt sich an den Schnitt 
punkten der zwei Versuchsanordnungen, namlich LiCl m/50 (m/100) + KCI 

50 (m/100) und vice versa, eine schone Ubereinstimmung: 29 bzw. 27 % 
\uskeimung und 85 bzw. 89 % Ausbreitung. 
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mf. mf mf nf 


\usbreitungsprozente fur Gemmulae in m/1oo KCI1+ LiCl in wechselnden 


Me ngen 


\Venden wir uns nun zu der anderen Versuchsanordnung, in der beide Salze 
variiert werden, so ergibt sich das aut Abb. 60 angeftihrte Resultat. Als Aus 
gangslosungen sind m/r1oo LiCl und m/s50 KCl benutzt worden. In den 5 
Kulturen wurden dann die Volumenverhaltnisse LiCl/KCl folgende: 1/5, 
2/4, 3/3, 4/2, 5/1. Es zeigt sich nun ganz allgemein, dass KCI tiberall die 
Auskeimungsprozente in LiCl stark befordert. Die Kurve zeigt aber auch, 
dass LiCl die Auskeimungsprozente in KCl hebt, jedenfalls bei starker Ver 
dunnung. Abb. 58 zeigt, dass die Keimungsprozente bei m/1oo KCl und 
m/200 LiCl 48 betragt. In schoner Ubereinstimmung hiermit zeigt, in der 
Versuchsreihe durch Abb. 60 dargestellt, dieselbe Konzentration eine Kei 
mungsprozent von 52, und von hier ein wenig steigend. 

Zusammenfassend konnen wir nun konstatieren, dass LiCl allein sehr un- 
eunstig fur die Keimungsprozesse der Gemmulae sind, dass KCl allein weit 
gunstiger ist. Dass aber KCl in passenden Konzentrationen das LiCl gewis- 
sermassen entgiftet, so dass hodhere Keimungsprozente in Losungen dieser 


beiden Salze zusammen bestehen als in KCI allein. Hieraus kann geschlossen 


A. 2. 
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Ausbreitungsprozent in Li + K 
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Abb. 60. Keimungsprozente in variierenden Mengen von sowohl LiCl als KCl 


werden, dass LiCl in irgendweicher Weise auch die Auskeimung und Aus- 
breitung in KCl verbessert. Welche Prozesse hier involviert werden wird 


spater diskutiert. 
Versuche in CaCl.. 


Es ist eine Tatsache (Herpst), dass furchende Echinideneier in indi- 
viduelle Zellen hinfallen, wenn Ca dem Meereswasser entzogen wird. 
GALTSOFF 1925 hat nachgewiesen, dass Ca fiir das Zusammenkleben der 


Schwammzellen notwendig ist. Es unterliegt wohl also keinem Zweifel, 
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dass Ca eine eigenttimliche Wirkung auf den Aussenschicht der Zellen hat. 
Its wurde deshalb von Interesse sein, die Einwirkung von CaCl, auf die 
Keimungsprozesse, speziell den Ausbreitungsvermégen der Gemmulae zu 
prufen. Dies geschah in zweierlei Weisen. Erstens liess ich die Gemmulae 
in CaCl, allein auskeimen. Zweitens liess ich CaCl, auf schon in H,O oder 
andere Salzlosungen ausgekeimten Gemmulae einwirken. 

Vergleichen wir mit KCl so ergibt sich namentlich eine auffallende Ver- 
schiedenheit in m/50-Konzentration: in KCl 30procentige Auskeimung mit 
34prozentiger Ausbreitung. In CaCl, mit schwacherer Auskeimung (21 %) 


weit hohere Ausbreitungsprozente (85 %). 


Tabelle 5. 


Anzahl o 
Gemmulae Auskeimung Ausbreitung 


Konzentration | 


m/1o 
m/50 
m/100 
m/500 
Kontrolle 166 


CaCle. Zwei Versuchsreihen zusammengelegt. 


Doch tritt diese auf die Ausbreitungstendenz der ausgekeimten Gemmulae 
gunstige Wirkung des CaCl, weit frappanter hervor bei der anderen Ver- 
suchsanordnung, namlich wie in der Tabelle 6 (S. 132) zu sehen ist. 

Aus der Tabelle konnen verschiedene interessanten Tatsachen abgelesen 
werden, von denen ich folgende hervorhebe. 

Das CaCl, ubt auf die ausgekeimten Gemmulae in H,O eine Wirkung 
aus wie Zauber: Zwei Tage nach der Zusatz von CaCl, hat 70 % der Gem- 
mulae sich ausgebreitet, und das der Tatsache zum Trotz, dass diese Gem- 
mulae sowie alle anderen in dem Versuchsserien schon Degenerations- 
phanomene zeigen. In 7 anderen Kulturen hat CaCl, die Ausbreitungsprozente 
wieder erhoht, d.h. CaCl, hat vermocht die Degeneration aufzuhalten und 
sogar fur eine Zeitlang den Prozess reversibel gemacht. Bemerkenswert ist 


namentlich die Wirkung auf KCI 4+ LiCl m/y4o. 


In MgCl, und NaCl sind nur wenige und vorlaufige Versuche gemacht 
worden. Die Resultate sind doch immerhin yon einigem Interesse und werden 
deshalb in der Tabelle 7 (S. 132) wiedergegeben. 

Es scheint, dass diese beiden Salze namentlich ftir die Ausbreitung der 
Gemmulae giinstiger sind als KCI und natirlich LiCl. Doch ist es wohl kaum 
angebracht, weitere Schliisse aus diesem geringen Material zu ziehen. 


pH der Salzlosungen 5,3—5,8. H.O 5,5. Leitungswasser 6,8. 


O 
21 55 
oO 
62 75 
35 100 
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Tabelle 6. 


Nach 
CaCl, 
zusatz 


A. 


Anzahl 
Gem Ausbr. Ausbr. 
mulae 6. 4. eee 


Konzentration 


Kontrolle 
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H. V. 
| 
cm LiCl m/50 + 9 ccm KCl m/Io 331 O O O O 
m/20 302 Oo Oo Oo 
m/ 30 O oO oO 4 
m/40 399 17 O O O 
m/50 342 $5 Oo oO 
m/600 339 Qo 13 9 5 
m/70 439 99 6 re) oO 
m/50 426 99 23 23 O 
204 ‘eve 9 fe) 
m, 100 372 9o 43 61 re) V 
Leitungswasser 247 99 99 88 O 17 
H,O AIO 309 1 9 
Ci m5 230 Oo O Oo re) 
KCl m/s 268 06 ele) 
ccm KCl] m/5 ) m LiCl m/1o 347 O 
m/ 2¢ ASO oO O O O 
m/ 3 412 ) O O 
m/40 332 I] O 17 fe) 
259 og ) oO 
m/60 332 94 2] 2 O 
m/7 341 I 7 42 29 
306 11 ) O O 
m/9O 300 go Oo! 
m/ 10 2 3¢ 95 99 QI 
Tabelte * 
/ 
Gemmulae Auskeimung \usbreitung 
NaCl m/I1o ) 
m/50 42 40 O4 
I 30 )2 
m/500 57 ZI 1 OV 
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m/50 30 160 100 
m/ 100 43 37 te 
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k Die Unterlage der auskeimenden Gemmulae und 


Aggregate. 


Is war fur das Ausbreitungsproblem von grosstem Interesse zu wissen, 
ob Oberflachenkrafte herabsetzende Stoffe als Unterlage benutzt die Aus 
breitung der keimenden Gemmulae und Aggregate verhindern wurden. 
GALTSOFF 1925 hat schon solche Versuche mit Meeresschwammen vorge 
nommen und gefunden, dass kugelige Aggregate sich nicht an gefetteten oder 
schleimigen Unterlagen ausbreiten konnen. Es war nun interessant zu prifen, 
ob dasselbe von Siisswasserschwammen gilt. 


Is wurden deshalb folgende Versuche angestellt. 


1. Versuche mit Aggregaten. 


3. 6. um 11 % Uhr. Durchpressung No. VIII in Petrischale. Am Boden 
derselben waren 5 Deckglaser angebracht, eins mit festem Paraffin aus 
geekleidet, eins mit Paraffinol, eins mit Vaseline eingeschmiert, zwei waren 
sauber gereinigt; auch ein Stuck Glimmer von ungefahr derselben Grosse 
wie die Deckglaser wurde eingetaucht. Temperatur des Wassers 22 
4. 6. um 16 Uhr waren schon kleine kugelige Aggregate gebildet, 
grossten gegen 1% mm in Durchmesser. Diese wachsen in den folgenden Tagen. 
Am 6. 6. um 16 Uhr war die Situation folgende: An Paraffin 59 Aggregate, 
drei abgeflachte. Paraffinol 97 Aggregate, keine abgeflachten. Vaseline 104 
Aggregate, 11 abgeflachte. Glimmer und die reinen Deckglaser, sowie die freie 
Bodenflache der Petrischale: samtliche Aggregate abgeflacht; sie wurden 
nicht gezahlt. Ihr Anzahl tberstieg aber bei weitem die der Aggregate auf 
den drei eingeschmierten Deckglasern. Am to. 6. um 18 Uhr hat sich di 


Sachlage so geandert: Paraffin 6 abgetlachte, 3 kugelige Aggregate. Paraffinol 


2 abgeflachte, keine kugeligen. Vaseline 4 abgeflachte, 3 kugelige. An Glas 


und Glimmer ungefahr die Halfte abgeflachte, die Halfte kugelige, sehr zahl 
reich, wurden nicht gezahlt. Es ist also sicher, dass die allermeisten noch 
kugelige Aggregate auf Paraffin, Paraffinol, Vaseline auf ihren Wanderungen 
ausserhalb ihrer ersten Unterlage gekommen waren. Sehr viele von den 
kugeligen Aggregaten waren aber auf diesem Zeitpunkt nicht langer gesund. 
Man kann dies daran erkennen, dass sie von einer Herde von Infusorien 
umschwarmt sind. Sie gehen spater immer zu Grunde. Es ist also anzunehmen, 
dass wenn kugelige Aggregate sich zu lange an einer Unterlage befinden, wo 
sie sich nicht oder schwerlich ausbreiten konnen, sie dann zu Grunde gehen 

Kine andere Versuchsreihe war folgende: 

Durchpressung XII am 24. 6. um 11 Uhr in Petrischale. 26. 6. die kugeli- 
gen Aggregate mit Pipette auf Glimmerplatte ausgesat, die in 4 Teilen ein 


geteilt war: mit Paraffinol 19 qem; mit Paraffin 14 qem; mit Vaseline 
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\bb. 61. Teil des Randes eines abgeflachten Aggregates. Die Begrenzung nach aussen 
neist nicht zu sehen. Man sieht die starke Vakuolisierung sowie die Zoochlorellen 
(lichte oder dunkle Kugelchen). Nach dem Leben photographiert. 


24 qem; reine Glimmer 18 gem. 29. 6. um 14 Uhr: An Paraffinol waren 
abgeflachte Aggregate insgesamt beinahe 1 gem bedeckend. An Paraffin und 
\aseline waren keine abgeflachte Aggregate. An Glimmer ca. Y% qcem ab- 
veflachte. Die genauere Untersuchung von Paraffinol zeigte, dass das Ol 
sich grosstenteils im Laufe der Tage in grdésseren Tropfen gesammelt hatte, 
sich losgerissen hatte und emporgestiegen war. Die noch anhaftenen kleineren 
Tropfen waren von den Aggregaten umwachsen. Es konnte nachgewiesen 
werden, dass das Aggregat hierbei sich immer der reinen Glimmerunterlage 
bediente, nirgends der Oberflache des Oltropfchens. 

Die Abflachung der kugeligen Aggregate geschieht in folgender Weise. 
Zellen von Typus I und II, die in Berthrung mit der Glasunterlage sind, 
breiten sich in ausserordentlich dunner Schicht aus (Abb. 61), am aussersten 
Teil oft so diinn, dass die Grenze nicht bei Immersion, Dunkelfeld oder schrager 
Belichtung wahrnembar ist. Diese dunne Schicht schiebt sich so weit hinaus, 
bis die groésste Dicke des abgetlachten Aggregates (mit Mikrometerschraube 
gemessen) rund 1/20 von dem Flachendurchmesser des Aggregates ist. Aber 
selbst wenn dieses Maximum der Ausbreitung erreicht ist, ist die Randzone 
in stetiger Bewegung. Dieses Phanomen kann unmittelbar mit Wasserimmer- 


sion gesehen werden. Breite Membranen oder schlankere Fortsatze schieben 
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sich hinaus (Abb. 61), ver- 
andern den Umriss in ste- 
tigem Wechsel, wellen hin 
und her, schniiren sich oft- 


mals ab und legen dann 


wie kleine Inseln ausser- 
halb des Randes des Aggre- 
gates, ballen sich dann 
ofters dichter zusammen, 
konnen aber von neuen von 
Fortsatzen des Aggregates 
wieder eingefangen werden 
und schmelzen dann _ ein- 
heitlich damit zusammen. 
In den abgeschnirten Teil- 
chen habe ich nirgends Zell- 
kerne beobachtet. 


Dieser standige Wechsel Abb. 62. bs von drei ausgebreiteten Aggregaten 


mit Tagesangaben. Links oben Deckglasrand 
spielt sich in oszillierenden 


Bewegungen des ganzen Aggregates ab. Die Aggregate kriechen. Dies ist 


mittels Umrisszeichnen festgestellt worden. Abb. 62 zeigt mit Tagesangaben 


die Situationen im Verhaltnis zum Deckglasrand. 


2. Versuche mit Gemmulae. 


Der Boden einer Petrischale wurde zur Halfte mit Paraffin bedeckt, der 
geschmolzen aufgegossen wurde. Der Boden einer anderen wurde zur Halfte 
mit Vaseline eingeschmiert. Beide Schalen wurden nun mit Leitungswasser 
gefullt und Gemmulae eingesetzt. In der Schale mit Paraffin waren an der 
Paraffinhalfte 372 Gemmulae, hiervon 193 ausgekeimte und 187 ausgebreitete. 
An der Glashalfte waren 314 Gemmulae mit 130 ausgekeimte und 122 aus- 
gebreitete. In der Schale mit Vaseline habe ich die Zahlen nicht genau, weil 
die Gemmulae stark ineinander gewachsen waren, sie waren aber von unge- 
fahr derselben Grossenordnung wie in der Paraffinschale, und die Gemmulae 
hatten sich beinahe alle ausgebreitet sowohl an Vaseline als an Glas. 

Es sei nun hier darauf hingewiesen, dass kugelige Schwammaggregate kaum 
vermogen sich an Vaseline auszubreiten. Ein grosser Unterschied zwischen 
einem Gemmulaschwamm und einem Aggregat ist nun der, dass die Gemmulae 
aus lebenskraftigen Zellen, die mit Reservenahrung vollgestopft sind, be- 
stehen; die Aggregate sind aber aus mehr oder minder geschadigten Zellen 
ohne Reservenahrung zusammengesetzt. Dieses verschiedene Verhalten wird 


spater diskutiert. 
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inige andere Keimungsversuche. 


\n dieser Stelle mochte ich von einigen vorlaufigen Versuchen berichten, 


geeignet sind, Fragen von prinzipieller Bedeutung aufzuwerfen. 


Tabelle &. 


\us beiden Versuchen geht unzweideutig hervor, dass die Keimung ener 
gischer im Dunkel vorsichgeht. In der letzten der zwei Versuchsreihen ist 
das Licht-Dunkel-Problem mit der von Keimung von grunen und braunen 


Gemmulae kombiniert. Es ist nun ganz frappant zu sehen, wie die braunen 


Schwammskelett ist im Innern. Von ihrem Alter und sonstigen Bildungsver 
haltnissen kann ich nichts sagen. Es ist aber bemerkenswert, dass sie ganz 
weiss auskeimen und keine Zoochlorellen zu haben scheinen. Es liegt faktisch 

ein Problem vor, das von grossem Interesse fur die Symbioseforschung 
ist. Denn wie konnen Teile des Schwammkorpers, der sonst ganz mit Zoo 
chiorellen gefullt ist, Gemmulae ohne Zoochlorellen bilden. Und weshalb 
keimen diese Gemmulae schlechter als solche mit Zoochlorellen? Und warum 
keimen grune Gemmulae schneller im Dunkel als im Tageslicht 


Erst gegen Ende meiner Versuchsreihen war ich darauf aufmerksam, dass 


ein Unterschied in den Keimungsprozenten und Keimungsdauer der griinen 


und braunen Gemmulae bestand. Ich kann deshalb nicht die Moglichkeit von 


der Hand weisen, dass die Salze vielleicht einen unterschiedlichen Einfluss 
auf die Keimungsverhaltnisse der zwei Gemmulakategorien austiben, und 
dass dadurch die Keimungsprozente ein wenig verschoben sind im Ver 
haltnis zu den Kontrollen, evtl. anderen Salzen. Mein Eindruck, der mich ja 

zur Ausfuhrung obigen Sortierungsversuche veranlasste, war indessen, 
dass die braunen Gemmulae wtberall schlecht gekeimt waren. Ich meine des 
halb, dass kein unterschiedlicher Einfluss besteht. Ferner ist die Anzahl der 
Gemmulae in den Salzversuchen so gross, dass die prozentuale Anzahl der 
braunen und grunen Gemmulae in allen Kulturen annahernd dieselbe sein 


uss, so dass hierdurch verhindert wird, dass eine eventuelle Verschiebung 


20 

19. 3. 13 Uhr b 236 Gemmulae in Leitungswasser im Tageslicht 

) 30 % ausgekeimt, % ausgebreitet 

13. 3. 10 » a 417 grune G 307 braune G. in Leitungswasser im Tageslicht 

I 0 “111 7 by 197 P | 

is. 3. a 34 o grune, O 0 raune auseeKell 

ai 090 % o % = 

Gemmulae einen star] ‘rlangsamten Keimungsprozess haben. Ihr Platz 1 
einel lark veriangsamtl¢ Qsproze Nal alz 
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der Keimungsprozente zu Gunsten oder Ungunsten irgend einer Kultur 
eintritt. 


Endlich habe ich Keimungsversuche mit gefrornen und nicht gefrornen 


Gemmulae vorgenommen. 
Tabelle o. 


Gemmulae, gefrorne 
nicht 


iusgekeimt 


103 (85 


stational 


Ja man mit Sicherheit annehmen kann, dass die Gemmulae in Melleaa 
dem Zufrieren des Wassers ausgesetzt sind, wenigstens in kalteren Wintern, 


so kann es beim ersten Anblick wundernehmen, dass ein Zufrieren die Kei 


mungsprozente so katastrophal herabsetzt. Wenn man aber den fortgeschrit- 


tenen Zeitpunkt des Versuches bemerkt schon Mitte Marz und zugleich 
erinnert, dass die schnelle und energische Keimung zu dieser Zeit bedeutet, 
dass jetzt schon vorbereitende Prozesse im Gange gewesen sind, so versteht 
man, dass ein Zufrieren auf diesem Stadium sehr ungiinstig wirken muss, 
weil die Gemmulae nun nicht mehr im tiefen Winterschlaf sind. Wir sehen 
deshalb hier ein sehr verbreitetes biologisches Phanomen sich manifestieren, 
das namentlich im Pflanzenreich allgemein ist: die abnehmende Widerstands 


fahigkeit gegen Zufrieren mit zunehmender Stofwechselintensitat. 


m. Einige mikroskopische Beobachtungen des Verhal 
tens der Gemmulazellenindenverschiedenen 


Salzlosungen. 


Die nun zu besprechenden Versuchen sind nur als vorlaufige und skizzen 
hafte zu betrachten, sie geben jedoch immerhin so interessante Andeutungen 
fur die Wirkungsweise verschiedener Ionen auf das Protoplasma, dass ich 
sie in Kutrze behandeln will. Ich hoffe Gelegenheit zu bekommen, dieses 
gunstige Objekt daraufhin weiter zu untersuchen. 

Der Rand der in Leitungswasser ausgebreiteten Gemmulae besteht aus 
iberaus diinn und flach ausgespannten Zellen, welche breite oder spitze Fort 
satze nach aussen den Boden entlang senden. Das Plasma dieser Zellen ent 
halt viele Vakuolen, die oft den Durchmesser eines Zellkernes erreichen 


Setzt man starke Salzlosungen (z. B. m/25 KCl) hinzu, verlieren die Zellen 
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63. Rand eines Aggregates i) . Rand eines Aggregates in 
Leitungswasser. Vakuolen HO + m/300 CaCl. 
weiss, Kerne gestrichelt, Zoo- 
chlorellen schwarz. Nach dem 
Leben 
nach 15 Sekunden ihren Halt an der Unterlage und ziehen sich gummiartig 
in zahen Faden zuruck, wie dickflussiger Syrup u. dgl. Mit einer Nadel 
kann das ganze ausgebreitete GGemmulaschwammchen in Leitungswasser von 
der Unterlage abgehoben werden, ohne dass es seine abgeflachte Form ver- 
liert. Das Plasma der ausgebreiteten Zellen muss also stark gelifiziert sein. 
Das gilt doch nur von den aussersten Schichten und Randern; denn Plasma- 
stromungen geben sich im Kerngebiet, dem Endoplasma entsprechend, darin 
kund, dass Zoochlorellen fortbewegt werden. Es ist wohl als sehr wahr- 
scheinlich anzusehen, dass die Anwesenheit der vielen Vakuolen als Zeichen 
eines synaretischen Zustandes des Zellplasmas anzusehen ist. Abb. 63 gibt 
eine Vorstellung von diesem vakuolisierten Zustand. Es sei hier bemerkt, dass 
nicht ausgebreitete Zellen keine Vakuolisierung zeigen. 

In emer Losung von m/300 CaCl, ist annahernd dieselbe Vakuolisierung 
wie in Leitungswasser vorhanden (Abb. 64). 

In m/1oo LiCl sind viele, aber durchgehend kleine Vakuolen im Plasma 
gebildet (Abb. 05) 

In IC] m/r1oo hat man das folgende [Bild (Abb. 66): Die Anzahl der 
Vakuolen ist gering, und die Vakuolen sind klein. Die Plasmastr6mungen 
sind recht lebhaft und reichen weiter gegen den Rand der Zellen als in der 
Kontrolle in Leitungswasser. Dies 
deutet an, dass das Plasma in KCl 
reichlich mit Wasser imbibiert ist. 

Eine Kombination von LiCl und 
KCl gibt starkere Vakuolisierung als 


ICI allein. Die Intensitat der Va- 


kuolisierung wird offenbar von LiCl 


\bb. 65. Rand eines Aggregates in m/1oo LiCl bestimmt. Abb. 07 zeigt gute Va- 
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kuolisierung in LiCl m/120 + KCl m/250. Abb. 68 
zeigt die schlechtere Vakuolisierung in LiCl m/500 4 
KCl m/6o. 

LiCl bewirkt also eine starkere Vakuolisierung des 
Plasmas, eine Wirkung, die von KCl herabgesetzt 
wird. In dieser plasmatischen Wirkung existiert also 
keine echte Antagonismus zwischen den beiden Sal- 
zen. Es ist wichtig dies zu konstatieren, denn damit 
ist bewiesen, dass der Antagonismus sich auf dem 
Gebiet des Stoffwechsels abspielen muss. 

Die Wirkung von KCl auf die Randzellen wurde 
auch dadurch gepruft, dass zu ausgebreiteten Gem- 
mulae in H,O KCl bis zu einer Konzentration von 
m/25 hinzugesetzt wurde: die Zellen verlieren dann 


ihren Halt und ziehen sich wie fruher bemerkt wie Abb. 66. Rand eines Agere- 


Ss 


lange zahen Faden zuruck. Nach 1,5 Minuten wird gates in m/100 KCI. 


in H,O gespult. Es ist weitgehend Cytolyse eingetreten. Dies ist an den 
grossen Mengen isoliert gelegener Zoochlorellen zu sehen, die durch das 
Auflosen der Schwammzellen frei werden. Die Zellenmembran dieser 
Pflanzen ist also weit mehr widerstandsfahig als das Ektoplasma der 
Schwammzellen. Viele von diesen, die noch nicht cytolysiert sind, liegen 
isoliert; sie sind vollkommen kugelig und sehr gross und zeigen ebenso leb- 
hafte Brownsche Molekularbewegungen als das Wasser. Die Molekular- 
bewegung geht unbehindert bis an die ausserste Begrenzung der Zelle gegen 
das Wasser vor sich, d. h. es besteht keine Sonderung im steiferen [kto- 
plasma und mehr flussigen Endoplasma. 

Nach Verlauf von 0,7—1 Stunde ist das Volumen vieler dieser Zellen 
stark vermindert, und die Molekularbewegung hat beinahe aufgehort, die 
Zellen zeigen ein annahernd normales Aussehen. 

Is ist auch eine bemerkenswerte Tatsache, dass die Wirkung von KCl 


unter anderem darin besteht die Verbindung der Zellen aufzulosen, ihr Ver- 


Abb. 67. Rand eines Aggre- \bb. 68. Rand eines Aggre- 
gates in 15 ccm m/I00 gates in 3 ccm m/I00 LiCl 
Licl+3 cem m/50 KCl 15 ccm m/50 KCl. 
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kleben zu beseitigen. Dies ist wie- 
derholt in den KCl-Kulturen beob- 
achtet worden: viele Zellen legen 
isoliert um die mehr oder minder 
ausgebreitete Gemmula. 

Ganz entgegengesetzt wirkt 
CaCl,. Zu den Zellen, die, von 
KCl behandelt, noch lebhafte Mo 


lekularbewegungen zeigten, wurde 


CaCl, m/1io tropfenweise hinzuge- 


setzt; nach Verlauf von 10 Minu- 
ten haben die Bewegungen aufge- 
hort, und die Zellen kleben anein- 
ander fest. 
Isohierte Schwammzellen von 
Typus II, die langsame amoboide 
Bewegungen zeigten, wurden nach 
\bb. 69. Photogramm eines Schnittes yon einem 


; CaCl,-Zusatz mehr lebendig. Das- 
Gemmulaschwammchens In Leituneswasser aus- 


eckeimt. Wie die folgende Praparate in Bouin selbe galt von einer Amobe, die 
fixiert, in Ham.-Eosin gefarbt. zufallig im Wasser war. 
Beir dem fruher besprochenen 
Zusatz von CaCl, zu unausge- 
breiteten Gemmulae in H,O konnte 
schon unmittelbar nach dem Zu 
satz unter dem Mikroskop konsta 
tiert werden, dass die Randzellen 
feine ektoplasmatische Hautchen 
die Unterlage entlang aussenden. 
K's ist schon angegeben, dass das 
Randplasma in CaCl, stark va- 
kuolisiert wird. Das Endoplasma 
wird in isolierten Zellen scharfer 
von Ektoplasma abgesetzt als in 
KCl-behandelten Zellen. Die Plas- 
mastromungen, die in KCl so leb- 
haft sind, horen auf. 
Dann habe ich eine Unter- 
70. Schnitt eines Gemmulaschwammchens suchung des histologischen Zustan- 
in H2O ausgekeimt. des mehreren der Kulturen vorge- 
nommen um zu_ sehen, inwieweit Differenzierung vorkommt. Das _ beste 
Kriterium fur eingetretene Differenzierung ist Ausbildung von Geissel- 


kammern. 
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Die bedeutungsvollste Tatsache 
bei dieser Untersuchung ist nun, 
dass in LiCl keine Geisselkammern 
ausgebildet werden. Wir konnen 
die Sachlage am besten mit Hilfe 
einiger Mikrophotogrammen'  er- 
lautern. Die Abbildungen 69—75 
stellen alle Schnitte von 7 w dar, 
in Bouin fixiert, mit Eisenhama- 
tein (HANSEN) gefarbt. Alle sind 
mit derselben Vergrdsserung auf- 
genommen. 

Abb. 69 ist ein Bild von der 
\ontrolle, also einer Gemmula in 
Leitungswasser ausgekeimt und 
ausgebreitet, 10 Tage nach dem 
Versuchsbeginn fixiert. Das Ge- 
webe ist in lebhafter Differenzie- 
rung begriffen, was sich nament- 
lich darin kund gibt, dass zahl- 
reiche Geisselkammern ausgebildet 
sind, resp. in Ausbildung begriffen 
sind. Die Kerne sind distinkt, auch 
ist gut definiert. 

Abb. 70 zeigt eine Gemmula in 
H.O ausgekeimt, aber schlecht 
ausgebreitet, 4 Tage nach dem 
Versuchsbeginn  fixiert. Geissel- 
kammern sind ausgebildet. Das Ge 
webe zeigt deutliche Degenera- 
tionszeichen: die Kerne nehmen 
den Farbstoff verschieden intensiv 
auf, das Plasma gibt den Eindruck 
von Auflockerung; die Kerne sind 
durchgehend grosser als die der 
Kontrolle. 

Abb. 71 zeigt, dass Differenzie- 


rung in N.,, aber ohne Chromchlo- 


1 Fur die Benutzung der grossen 


Institut in Stockholm sowie ftir andere 


Dr. N. Holmgren sehr dankbar. 


\bb. 71. Schnitt eines Gemmulaschwammchens 
in No ohne Chromchlortir ausgekeimt. 


Schnitt eines Gemmulascl 
in KCl ausgekeimt. 
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rur, vor sich gehen kann. Doch 
hat die Kultur kein gesundes Aus- 
sehen: das Plasma ist aufgelockert, 
mehrere Kerne zeigen zottige Kon- 
turen. 

Abb. 72. reprasentiert einen 
Schnitt durch eine in KCl ausge- 
keimte Gemmula. Das Gewebe 
zeigt deutliche Mazeration: aus- 
fliessende Zellen ohne scharte 
Konturen, degenerierende Kerne; 
doch lasst sich sehen, dass min- 
destens Tendenz Geisselkammern 
zu bilden vorhanden ist, denn an 
mehreren Stellen sieht man Zellen 


kreisformig um Hohlraume_ ge- 


ordnet. 


in KCI] m/60 + LiCl m/so0. In Abb. 73 ist die Gemmula in 


KCI m/6o0+ LiCl m/500 ausge- 
keimt. Das Gewebe besteht aus 
Zellen ohne scharte Konturen, also 
offenbar in Mazeration begriffen. 
Das Bild erinnert etwas an Abb. 
70. kin durchgreifender Unter- 
schied ist indessen darin zu finden, 
dass nur Spuren von Geisselkam- 

mern vorhanden sind. 
In Abb. 74 ist eine Gemmula 
wiedergegeben, die in KCI m/100 
+ LiCl m/r1oo ausgekeimt ist. Die 
Zellen sind etwas besser erhalten, 
obgleich es augenscheinlich ist, 
dass kein gesundes Gewebe vor- 
liegt. Kein Spur von Geisselkam- 

mern ist zu finden. 

aac Endlich zeigt Abb. 75 eine Gem- 
74. Schnitt eines Gemmulaschwammchens 


Die Zellen sind ganz gut er- 
halten mit scharfen Randern. Auch die Mehrzahl der Kerne sind an- 
scheinend verhaltnismassig gesund. Trotzdem sind keine Geisselkammern aus- 


eebildet. 
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Die Gemmulae in Abb. 72—75 


sind alle 10 Tage nach dem Ver- 
suchsbeginn fixiert worden, 

Diese Bilder stimmen nun gut 
mit den Beobachtungen an den 
Randzellen tberein. Sehr interes- 
sant, ausser der plasmatischen Ein- 
wirkung von LiCl, ist nun aber, 
dass LiCl, selbst in relativ schwa- 
chen Konzentrationen, die Aus- 
bildung von Geisselkammern ver- 
hindert. Die Gemmulae mogen 
auskeimen, sich ausbreiten, recht 
gut aussehende Zellen haben; 
diese sind aber nicht im Stande 
ihre organisatorischen Bewegungen 
auszufuhren. Es zeigt sich hier 
eine Wirkung von LiCl, die ganz 
analog zu der, welche LiCl auf 
Fruhstadien von  Echinideneiern 
und  Gastrulationsprozesse von 
Amphibienkeimen austbt, namlich 
eine Behinderung der Gestaltbe- 
wegungen des Keimes. Diese Er- 
scheinung ist von RUNNSTROM 
mit Gefalleanarchie bezeichnet 


worden. 


Zuletzt muss eine wichtige Beob- 
achtung an  ausgebreiteten 
Gemmulae mitgeteilt werden. 

Ks war frither die Rede von den 
Reservenahrungskornchen in den 
Gemmulazellen. Diese Nahrung 
wird in den ersten Tagen nach der 
Ausbreitung aufgelost. Es ist nun 
ganz auffallig, dass die Nahrungs- 
kornchen erst in den Zellen ver- 
schwinden, die sich ausbreiten. 


Abb. 76 zeigt diese Tatsache. 


\bb. 75. Schnitt eines Gemmulaschwammchens 
in LiCl m/1oo ausgekeimt. 


\bb. 76. Photogramm der Basalteil eines Gem- 
mulaschwammchens. Die ausgebreiteten Basien- 
dothelzellen zeigen nur vereinzelne und _ lichte 
Reservenahrungskorner; die nicht ausgebreite- 
ten Il-Zellen enthalten dagegen deren vicle. 
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DISKUSSION DE 


auf der Hand, dass die Durchpressungsmethode eine Unendlich 


von biologischen Fragestellungen eroffnet. 
vorhergehenden habe ich 4 Fragekomplexe naher untersucht. Obgleich 

ch in der Diskussion mich hauptsachlich an diese 4 Gruppen halten will, war 
. T. von 


Im 


s doch unmoglich, nicht auch andere Fragen zu bertihren, die z 
3. das Zusammenschmelzen 

im abgeflachten 

aut 


ren Autoren naher gepruft worden sind, so z. | 
nicht 


inde 
der Zellen (GALTSOFF 1925), oder die Spannungsverhaltnisse 1 
\ggregat (FAURE-FREMIET 1932 b). Auch war es unmoglich 
hinzuweisen, die spater angegriffen werden konnen, so z. B.: Ist e 
einzelnen Zelltypen zu isolieren und dann ihre Potenz zu prufen? 
somatische Zellen sind im Stande einen funktionstuchtigen 
Ist es moglich einer einzigen somatischen Zelle solche 
nd einen neuen Organismus 


hwat zu bilden? 
edingungen zu bieten, dass sie sich teilen kann 1 
1ufzubauen im Stande ist? Wie sind die Mechanismen der Gestaltbewegungen 
ge 


Zellen im 


Obwohl nun alle 


\ggregate beschaffen ? 
diese sowie andere Fragen im Folgenden mindestens 
es doch sowohl moglich als auch praktisch alles in 


Das Zellmaterial Autbau der 


Autbau Die 


werden sollen, ist 
en vier Gruppen zu diskutieren: 1 


Verhalten der Zellen im 


Die Ausbreitungsprozesse 


Das 


1. 
\UFBAT \GGREGATI 


nach den 


sehr wl 
t, also in Schwamn 


ul 


erhalten 


Zell 
neader emmen neuen 


len 


wera 


hieruber nicht ohne weiteres mit 
ganz ent- 


Diskussion 


Naturlich kann n 
Ohnlichen Regenerationsprozessen vergleichen. Denn es ist ein 


Unterschied zwischen den Restitutionsprozessen beim Schwamm 


heidender 
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kunit der Zellen im fertigen Aggrega 
iese Frage ist wichtig, weil die Losung Aufschlusse Mber das Differen 
rungs- bzw. Entdifferenzierungsproblem der Zelle bei Storungen von Zell 
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und gewohnlichen Regenerationsprozessen vorhanden. Der Unterschied liegt 


unter anderem darin, dass kein Wachstum bei den Restitutionsprozessen 
stattfindet. Proliferation von Zellen ist meistens selten, obgleich es nach 
FAURE-FREMIET 19324 bei Ficulina in recht ausgiebigem Masse vorkommt; 
es ist nun aber anzunehmen, dass die Zellvergrosserung in den Zellen, die 
sich teilen, von Aufnehmen und von Verdauung von Zelltriimmern herriihrt ; 
ob nun die Zellteilungen im Restitutionskorper mehr oder minder haufig 
sind, so sind sie doch belanglos fir das Zustandekommen des neuen 
Schwammkorpers, dessen Organisierung eben durch das richtige Heraus- 
sortieren von bereits vorhandenen, physiologisch fertig differenzierten Zellen 
geschieht. 

Wir stehen also hier einen anderen Problem gegeniiber als bei gewohn- 
licher Regeneration. Auch involviert die Restitution andere Faktoren als die 
der Ontogenese und der Reorganisation des Schwammes aus den Gemmulae ; 
in diesen beiden Fallen geschieht ja eine Neubildung bzw. Metaplasie von 
Zellen. 

Und doch konnen wir gewisse gemeinsame Ztige erkennen, die uns erlauben 
die Probleme bei der Restitution etwas allgemein zu fassen. Das Gemeinsame 
bei Restitution, Regeneration, Ontogenese und Reorganisation ist ja eben aus 
etwas mindestens anscheinend Unorganisiertem, Primitivem, etwas 
Organisiertes, Differenziertes auszubauen. Das Endziel, der fertige Schwamm, 
wird in verschiedener Weise erreicht; entweder mtssen die vier Zelltypen, 
wie im Aggregate, heraussortiert, oder, wie im Ei und in der Gemmula, 
herausdifferenziert werden. Es entstehen innerhalb des kugeligen Aggregates 
unter gegenseitiger Beeinflussung der Zellen organisatorische Krafte, ganz 
wie in dem sich furchendem Ei oder in der Gemmula oder in dem Regenera- 
tionsblastem. 

Es ist tbrigens hier von grosstem Interesse daran zu erinnern, dass die 
Epithelhille um die Aggregate offenbar notwendig ist, damit Organisation 
im Innern des Aggregates entstehen kann; man hat hier einen Parallelismus 
zu der Ergebnis, dass Epithelhillen fur Differenzierungsprozesse in der 
Ontogenese oft notwendig erscheinen (STOHR jr. 1924, 1925). Die Moglich- 
keit liegt also vor, dass eine solche Hille notwendig ist, damit organisatorisch 
wirksame Stoffe nicht allzuleicht herausdiffundieren konnen, mindestens nicht 
bevor sie eine gewisse Konzentration erreicht haben. 

Wir stiessen bei den Restitutionsprozessen wiederum auf die alte Frage: 
Wie geschieht das Organisieren? In diesem Falle, wie geschieht die richtige 
Heraussortieren? Eine Moglichkeit fiir einen Mechanismus wird in 2. Ab- 


schnitte diskutiert. 


Es ist nun hier notwendig darzulegen in welchem Masse meine Befunde 


sich mit denen anderer Autoren decken. 


10) A. Z. 1936. 
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Wir beginnen mit den Untersuchungen von MULLER 1910—11. Er findet 
im Durchpressungsmaterial Amobozyten, Thesozyten, dermale Elemente 
(Pinacozyten, Collenzyten, Spongo- und Silicoblasten, die alle morphologisch 
ununterscheidbar sind) und eine grosse Menge von kleinen Zellen, wahr- 
scheinlich Choanozyten. An den Schnitten findet er doch nur Archaeozyten 
und dermale Elemente. Das Epithel um den Aggregaten ist nach MULLER 
hauptsachlich von Archaeozyten gebildet. Ferner ist er der Ansicht, dass die 
Geisselkammern von den Archaeozyten nach einer Art multiplen Teilung ge- 
bildet werden; zwar hat er Teilungen nicht gesehen. 

Zunachst scheint es, dass diese Resultate wenig mit den meinigen harmo- 
nieren. Und doch meine ich, sie stimmen uberein. MULLER hat ganz richtige 
Beobachtungen gemacht, sie aber teilweise falsch gedeutet. Er hat Geissel- 
zellen im Durchpressungsmaterial, nicht aber in den Aggregaten gefunden, 
weil sie namlich hier morphologisch dedifferenziert sind, d.h. es fehlen ihnen 
Geissel und Kragen, sie ahneln kleinen dermalen Elementen und sind also 
im Aggregate mit solchen leicht zu verwechseln. Die von MULLER angenom- 
mene mutiple Teilung der Archaeozyten um Geisselkammern zu erzeugen ist ge- 
wissermassen aus den tatsachlich vorliegenden Bildern abzuleiten: wenn man 
namlich einen Haufen III-Zellen (Geisselzellen) in einer II-Zelle (Archaeo- 


zyt) eingeschlossen sieht, liegt die Vermutung nahe, dass dies ein Resultat 


einer multiplen Teilung ist. Wenn man aber an ginstigen Stellen den intakten, 


ruhenden []-Zellkern zugleich in der Zelle findet, dann konnen die Bilder 
nur so verstanden werden, dass die I]-Zellen die I]]-Zellen in sich einge- 
schlossen haben. 

GALTSOFF 1925 meint, dass die Geisselkammern bei Microciona auch von 
Pinacozyten gebildet werden konnen, wahrscheinlich ruhrt diese Auffassung 
von derselben Verwechselung von Choanozyten mit dermalen Elementen her. 

Witson & PENNEY 1930, die auch mit Microciona gearbeitet haben, finden 
dagegen, dass die Choanozyten im Durchpressungsmaterial bei den Restitu 
tionsprozessen wieder Geisselkammern bilden. Hingegen meinen sie, dass das 
Epithel von den sog. ,,gray cells‘ gebildet werden, d.h. von einer Art 
Mesenchymzellen; sie meinen, dass die Epithelzellen des Mutterkorpers wber- 
haupt nicht an der Bildung des ausseren Epithels oder Kanalepithels (En- 
dothels) teilnehmen. 

Diese ,gray cells’ sind nun offenbar merkwurdige Gebilden; in anbe- 
tracht ihrer sehr augenfalligen Erscheinung in den Bildern von WiLtson & 
PENNEY, scheint es merkwurdig, dass sie nicht friher von WILson selbst 
und von GALTSOFF bemerkt worden sind. Ich mochte dies dadurch erklaren, 
dass diese Zellen wahrscheinlich von stark wechselnder Haufigkeit im 
Schwammkorper sind, und zwar sowohl oOrtlich als zeitlich. Sie sind wahr- 
scheinlich in Wirklichkeit Amobozyten, die eine besondere zeitlich oder ort- 


lich bestimmte Aufgabe ausfullen. Ich fasse sie als homolog oder wenigstens 


72 


140 
192¢ 


STUDIEN UBER SPONGILLA LACUSTRIS 


meinen 1V-Zellen sehr nahestehend auf. Die 1V-Zellen sind tatsachlich von 
wechselnder Haufigkeit an verschiedenen Stellen im Spongillakorper. FauRE- 
FREMIETs ,,fuchsinophile Zellen‘’ sind augenscheinlich gleich meinen IV- 
Zellen. Es besteht dann die Moglichkeit, dass die ,,gray cells‘ dieselben wie 
die fuchsinophilen Zellen sind. Alle diese Zellen haben nun Tendenz sich 
Membranen und Epithelien im Schwammkorper anzuschmiegen. Ich habe dann 
die Vermutung, dass die ,,gray cells’ von WiLson & PENNEY moglicherweise 
nicht die Epithelien und Kanalbekleidung bilden, sondern dass sie sich an 
das wirkliche, aus synzytialen Pinacozyten bestehende ausserst dinne Epithel 
eng anschliessen. Wenn sie in grosser Menge vorkommen, ware es vielleicht 
sehr naheliegend sie als epithelbildend anzusehen. Aus den Abbildungen von 
Witson & PENNEY kann die wirkliche Sachlage nicht mit voller Deutlichkeit 
erfasst werden. 

Wenn nun die oben skizzierte Vermutungen sich als richtig herausstellen 
wtirden, ware auch Ubereinstimmung hinsichtlich der Anwendung im Aggre- 
gate von dem Durchpressungsmaterial zwischen Microciona und Spongilla 
hergestellt. 

Bei Ficulina ficus hat FAURE-FREMIET 1932 nachgewiesen, dass das Epi- 
thel von Collenzyten (wahrscheinlich gleich Pinacozyten, Epithelzellen) ge- 
bildet wird. Die Geisselkammern werden mindestens teilweise von Choano- 
zyten gebildet. 

HUXLEY 1912 konstatiert (doch ohne hinreichende Beweise fur den Leser), 
dass die isolierten Zellen yon dem Kalkschwamm Sycon sich in den Aggre- 
gaten in Kategorien sortieren und ihre richtigen Stellungen einnehmen. Er 
schreibt, was ich fur Spongilla tatsachlich beweisen konnte: ,,The fate of 
the cells is not a function of their position, but their eventual position is a 
function of their constitutional differences.‘ 


Auch scheint es, dass LAUBENFELS 1922 bei lotrochota birotulata gefunden 


hat, dass die im Durchpressungsmaterial gefundenen Zelltypen alle unver- 


andert den neuen Schwamm aufbauen, ohne dass er indessen dies genauer 
dokumentiert. 

Wir haben also bei der Restitution bei Schwammen in erster Reihe nicht 
mit Metaplasie zu tun, sondern mit Anwendung der vorhandenen spezi- 
fischen Bausteine im neuen Organismus. 

Wenn erst diese prinzipielle Sachlage festgestellt ist, muss zugegeben wer- 
den, dass es moglich, ja sogar wahrscheinlich ist, das metaplasmatische Prozesse 
vorkommen; namentlich scheint es, dass die I1-Zellen sich in I-Zellen um 
bilden konnen. Und eben hier berithren wir wieder eine fundamentale biolo- 
gische Frage. 

Wir mussen namlich annehmen, dass diese Metaplasie dann stattfindet, 
wenn die nattirliche Zellratio durch die Dissoziation und Restitution gestort 


ist. Es liegt auf der Hand, dass eine solche Storung vorkommen muss. Es 
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lasst sich z. B. ohne weiteres einsehen, dass der Bedarf an I-Zellen (Epithel- 


zellen) bei den gesammelten kleinen Aggregaten weit gr6dsser ist als im 


Elternschwammstiick, weil ja die gesammelten Oberflachen weit grésser sind. 


Wir begegnen hier morphogenetischen Prinzipien in zellularen Umbil- 
dungen ausgedriickt — die sich experimentell angreifen lassen. 

Das alte, von WiLson aufgeworfene Problem von De- oder Entdifferen- 
zierung der dissoziierten Schwammzellen muss nun also in dieser Weise ge- 
fasst und gelost werden: 

Nach dem Chock der Durchpressung runden sich die isolierten Zellen ab. 
Diese Abrundung ist nur ein ganz oberflachliches Phanomen und greift offen- 
bar gar nicht in die tieferen physiologischen Eigenschaften der Zellen ein. 
Und doch werden die Zellen insofern verandert, als sie isoliert nicht alle 
ihnen innewohnenden Ejigenschaften realisieren k6nnen. So kénnen z. B. die 
[-Zellen sich nicht ausbreiten; die III-Zellen konnen nicht Kragen und 
Geissel ausbilden. Wir haben also hier ein Verhaltnis, dass gewissermassen 
an das der Gewebekulturen in vitro erinnert, wo differenzierte Gewebezellen 
auch in einem morphologisch wenig differenzierten Zustand weiter arbeiten. 

Wichtig ist es aber zu betonen, dass die morphologisch dedifferenzierten 
Schwammzellen ihre Fahigkeit bewahren, wieder ihre ausseren Attribute an- 
zunehmen, wenn sie unter die richtigen Ejinfliisse kommen: die Einfltisse 


ihrergleichen im Zellverband. 


Ich kann hier nicht unterlassen ein Paar Punkte im Mechanismus der 
Aggregatbildung anhangsweise zu erortern. 

(GALTSOFF 1923—25 hat in schoner Weise gezeigt, dass eine Kategorie der 
durchgepressten Schwammzellen lebhaft amoboid sind, und dass die Bildung 
von Aggregaten dank dieser Amobozyten zu Stande kommt. 

Indessen war ich der Ansicht, dass es von prinzipieller Bedeutung ist, ganz 
klar dariiber zu werden, ob diese amoboide Wirksamkeit unabhangig von der 
Unterlage, sozusagen dreidimensional sich vollzieht. Dies zu zeigen ist mir 
gelungen. 

Die Zellen zeigen in diesem freien Zustand keine Thigmotaxis; sie zeigen 
noch keine Neigung sich an die Unterlage zu schmiegen; sie sind freie unab- 
hangige Individuen; sie sind Einzellige ohne Tendenz fur das sonst fur 
Schwamme nattirliche Verhalten: das Sichfestsetzen. Und eben dieses an- 
scheinend fiir Schwammzellen sachfremde Verhalten fuihrt zum Ziel, Bildung 
von Aggregaten. 

Ich hebe ausdriicklich die Tatsache hervor, dass die isolierten Schwamm- 
zellen Pseudopodien dreidimensional aussenden, weil dieses Verhalten zeigt, 
dass die Zellen in diesem Zustand physiologisch ganz anders ,,gestimmt 
sind, als wenn sie im Ruhestand in den kugeligen Aggregaten einige Tage 


verweilt haben, dann werden sie ja ausgesprochen thigmotaktisch. Und dies 
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gilt nicht nur von den II-Zellen, sondern noch merkwitirdiger auch von den 
I-Zellen, die vor der Aggregatbildung meistens kugelig dem Boden anliegen. 

Auch mochte ich an dieser Stelle wieder darauf aufmerksam machen, dass 
Phagozytose und Zusammenschmelzung sich ganz verschiedenartig darstellen. 
Bei Phagozytose wird der Gegenstand von dem Protoplasma der II-Zellen 
umflossen, er kommt wie ein Fremdkorper im Protoplasma zu liegen. Bei 
der Zusammenschmelzung hingegen liegen die Zellen zusammen, nirgends 
habe ich ein Umfliessen seitens der einen Zelle gesehen, nicht einmal wenn 
der Grodssenunterschied sehr betrachtlich ist, z. B. wie bei der Zusammen- 
schmelzung einer I[-Zelle und II1-Zelle. 

Is konnte vielleicht die Frage experimentell angegriffen werden, welche 
Faktoren es sind, die das enukleierte Plasma so verandern, dass es wie ein 
Fremdkorper behandelt wird. 

Kine ganz analoge Erscheinung ist von BREHME 1933 beschrieben worden: 
Abgeschnittene Stiicke von Amoba proteus werden von lebendigen ganzen 
Amoben wie Fremdkorper behandelt. 


Der Vorgang bei der Zusammenschmelzung ist vorher beschrieben worden. 
Bevor ich diesen Vorgang naher erortere, mochte ich jedoch auf eine Er- 
scheinung aufmerksam machen: es gilt das passive Zusammenriicken von 
zwei Zellen, die ganz nahe, ca. 1 mw aneinander liegen. Da keine aktiven Be- 
wegungen gesehen werden konnten, die zum Zusammenrucken beitragen, 
muss die Bewegung wohl lediglich physikalischen Kraften zugeschrieben 
werden. Von welcher Art nun diese Erscheinung sei, tragt sie natirlich 
erheblich dazu bei, dass Aggregate entstehen konnen. 

Wenn die Zellen einander beriihren, haften sie aneinander; dieses Phano- 


men ist sowohl Aggregation als Agglutination genannt worden. GALTSOFF 


1925 diskutiert das Phanomen und kommt zu dem Resultat, dass man_ bet 


der Zusammenschmelzung der Zellen nicht von Agglutination sprechen kann; 
er will darunter nur einen Prozess verstehen, wobei ein spezifischer Stoff, 
Agglutinin, mitwirkt, also ein ,,biologischer‘’ Prozess; und er findet keinen 
Grund anzunehmen, dass ein solcher Stoff bei der Zusammenschmelzung der 
Schwammzellen wirksam ist. GALTsorr schreibt die Zusammenschmelzung 
lediglich den klebenden Ejigenschaften des Protoplasmas zu. GALtTsoFF hat 
dargetan, dass Ca und Mg-lonen fiir das Zustandekommen der Aggregate 
notwendig sind; und er gibt ubrigens eine Serie von Experimenten, die sehr 
wichtig sind fiir unsere Verstandnis von Schnelligkeit und Art der amoboiden 
Bewegungen der I[I-Zellen, sowie deren klebenden Eigenschaften. Da diese 
Frage nun ausserhalb meines Programmes lagen, werde ich nicht naher auf 
dieses Problem eingehen, nur folgende Bemerkungen machen. 

Ein Zeichen dafiir, dass wir bei dem nichts sagendem Wort Kleben mit 


sehr verwickelten Lebensprozessen zu tun haben, erhellt aus der von GALT 
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sorr selbst beschricbenen Tatsache, dass die Zellen im Aggregate ohne 
Membran (Epithel) sich wieder trennen konnen und isoliert von einander 


kriechen. Es scheint, dass dies beweist, dass ,,the stichiness“ oder ,,adhesive 


vwers’ der Schwammzellen nicht ein so einfaches Phanomen ist, wie GALT- 
| 


SOFF es sich augenscheinlich vorstellt. Bei Zusammenkleben von Zellen ver- 
schiedener Spezies nimmt tbrigens GALTSOFF 1929 in einem interessanten 
Artikel selbst das Mitwirken unbekannter Agglutinine an. 

Auch LAUBENFELS 1926—28 nimmt Agglutinierung mittels Agglutine an 
und versucht mit Einwirkung verschiedener Salze ein besseres Resultat zu 
bekommen. 

Die Frage ist nattrlich von hoher biologischer Bedeutung, und wir haben, 
glaube ich, ein sehr wertvolles Untersuchungsmaterial in den dissoziierten 
Schwammzellen. 

Was nun die Zusammenschmelzung selbst betrifft, so besteht sie offenbar 
in einer Solifikation der gelartigen Zelloberflache an der Beruhrungsstelle. 
Bemerkenswert ist die Schnelligkeit, womit die optische Zellgrenze ver- 
schwindet, wenn die Zellen eine Zeitlang an einander gelegen haben. Dass 
eine Solifikation stattgefunden hat ist dadurch zu erschliessen, dass Zoo- 
chlorellen aus dem Endoplasma der einen Zelle in das der anderen durch das 


trennende Hyaloplasma gefiithrt werden konnen. 


Es beginnt durch die Zellwanderungen eine Aussortierung der Zellen, 
wonach die Aussenflache des kugeligen Aggregates mit Zellen von Typus | 
bekleidet wird, und Typus III-Zellen sammeln sich zu Haufen oder werden 
von II-Zellen an einander transportiert. 

Alle diese Zellwanderungen geben eine gewisse Analogie zur Gastrulations- 
prozesse ab. Es entsteht im Aggregat unter ganz unbekanntem Einfluss eine 
..Umstimmung der Zellen, die sich in Wanderungen kundgibt, welche 
Organisation hervorrufen. Diese Umstimmung ist auch in anderer Weise 
sichtbar: wahrend die isolierten Schwammzellen sich ganz unbektimmert tuber 
der Beschaffenheit der Unterlage umhertummeln, und wahrend die ausseren 
Zellen im kugeligen Aggregat sich zuerst nur den inneren Zellen anschmiegen, 
so beginnen sie sich nun fur die Unterlage zu interessieren, indem sie sich 
auf dieser thigmotaktisch ausbreiten. Falls die Unterlage nun bequem ist, 
geschieht die Ausbreitung des Aggregates. Dass diese Ausbreitung wahrschein 
lich mit lebhaften Stoffwechselvorgangen verbunden ist, wird spater diskutiert. 

Es ist nun interessant diese Sachlage mit den Spannungsverhaltnissen in 
Gewebekulturen zu vergleichen. Es entstehen im Zuchtungskoagel Span- 
nungen, die notwendig fur das Gedeihen der Kulturen sind. In gleicher 
Weise ist es fur Schwammaggregate notwendig, dass sie an einer Unterlage 


festhaften und sich flach ausbreiten, um weiter leben zu konnen. Falls dies 
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nicht geschehen kann, gehen sie zu Grunde. Dasselbe gilt auch von Schwamm- 
larven, wenn sie nicht Gelegenheit bekommen sich festzusetzen. Wahrend 
die Spannungen in Kulturen in vitro nach WeEtss 1929 und 1934 im Koagel, 
also dem Substrat, worauf die Zellen klettern, entstehen, so liegt es auf der 
Hand, dass das marginale Auskriechen die Abflachung des Aggregates und 
dadurch eine gewisse Spannung desselben hervorbringt. Ubrigens ist der Pro- 
zess reversibel: es geschieht, wie schon MULLER bemerkt hat, dass einige 
Aggregate sich wieder zusammenballen, abkugeln, evtl. sich ganz von der Unter- 
lage abheben. Darauf folgt immer das Absterben des Aggregates. FAURE- 
FREMIET 1932b hat die Spannungsverhaltnisse bei Ficulina untersucht, es 
sei zu seiner Abhandlung hingewiesen. 

Von den Ursachen und der Art der Umstimmung der Zellen zur Thigmotaxis 
kann vorlaufig nichts positives gesagt werden; nur das kann festgestellt wer- 
den, dass diese neue Ejigenschaft intim mit den organisatorischen Prozessen 
im Aggregat zusammenhangt. Es ist nun ausserst interessant und wichtig zu 
konstatieren, dass ein Zusammensein der Zellen im Aggregat notwendig ist, 
um sie physologisch umzustimmen; dies ist ein unzweideutiges Zeichen dafiir, 
dass ein mehrzelliger Organismus schon an dieser einfachen Stufe nicht mehr 
ein Haufen von Zellen ist, sondern eben eine Einheit mit organisatorischen 
Kraften, mit Fahigkeiten die einzelne Zelle dazu zu zwingen fiir das Ganze 
zu arbeiten. 

Es ist in der Literatur ublich geworden die Restitutionsprozesse bei den 
Schwammen den Archaeozyten (II-Zellen) hauptsachlich oder vollig zuzu- 
schreiben; so namentlich GOETSCH 1929 in seiner grossen theoretischen Ab- 
handlung uber das Regenerationsmaterial. Doch vertreten andere Autoren der 
Ansicht, die hier fiir Spongilla bewiesen worden ist, so z. B. WeErIss 1930. Es 
ist vielleicht moglich, dass die I1-Zellen bei den Restitutionsprozessen wirklich 


omnipotent sind; der Beweis steht indessen noch aus. 


Ich habe Vorversuche angestellt, die einzelne Schwammzelltypen in gros- 


seren Mengen zu isolieren um ihre Potenz zu priifen. Diese Versuche sind 
indessen vorlaufig gescheitert. Zentrifugieren fihrt nicht zum Ziel, weil die 
Zellen allzufest aneinander kleben. Die Klebungskrafte sind weit grosser als 
die Einwirkung der Zentrifugalkrafte auf das eventuell verschiedene spezi- 
fische Gewicht der Zellen; sie verschieben sich nicht, schichten sich nicht. 

Kinen grossartigen Eindruck von den Zusammenhangskraften im Schwamm- 
korper habe ich dadurch gewonnen, dass ich Schwammstiicke in der Zentri- 
fuge mit 16000 Umdrehungen pro Minute 10 Minuten lang bei voller Fahrt 
rotieren liess. Ich erwartete ein Losreissen der Weichteile vom Skelett ; in der 
Tat war der Schwamm ausserlich ganz unverandert; nur die Kanale und 
Hohlraume waren geschlossen. 

Auch Sedimentierungsversuche fihren nicht zum Ziel; ich habe eine Zell- 


suspension in einem 1 m hohem Glasrohr sedimentieren lassen. In der Suspen- 
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sion vor der Sedimentierung fand ich folgende Zahlen: I-Zellen 52, |1-Zellen 


92, I1l-Zellen 54, 1V-Zellen 8. Als das erste Sedimentierungsmaterial durch 


das Rohr gekommen war, wurde wieder gezahlt. Die Ratio war dann 22, 51, 
Das letzte hindurchgekommene Material zeigte folgende Zahlen: 17, 


8, 1. In % umgerechnet finden wir folgende Ziffer: 


Tabelle to. 


Im Suspension Erster Ausfluss Letzter Ausfluss 
vor Sedimentierung | nach Sedimentierung | nach Sedimentierung 


Total 194 
| 
I] 
II] 
IV 


Diese Zahlen sind naturlich nicht genau, denn es kommt bei der Zahlung 
recht oft vor, dass man eine Zelle nicht definieren kann; weiter kommen 
zusammengeballte Zellhaufen vor, in denen es unmoglich ist, die Zelltypen 
zu erkennen. Immerhin geben die Zahlen den Aufschluss, dass die Sedimen- 
tierungsmethode kaum moglich ist um die Zelltypen zu isolieren, die Zell- 
ratio hat sich zu wenig verschoben. Dazu kommt noch der Ubelstand, dass 
beim Schluss der Sedimentierung eine recht ausgesprochene Flockung und 
Ageregatbildung eingetreten ist. Dasselbe wirde sicherlich auch fir Kata- 
phoreseversuche gelten. 

Endlich habe ich versucht die mit der Mundpipette isolierten Zellen einzeln 
in Lockelosung zu zuchten, bisher aber ohne Resultat. Doch versuche ich 
weiter eine geeignete Methode auszufinden; denn es ware von grosser Wichtig- 
keit, ob man isolierte Somazellen zur Vermehrung bringen konnte, wie das 
auch WILSON 1932 in seinem sehr interessanten Artikel hervorhebt. Auch 
LAUBENFELS 1928 hat denselben Gedanken gehabt. 

Es ware nun verlockend einen Vergleich mit den Restitutionsprozessen bei 
den Coelenteraten zu unternehmen ; das wurde doch wohl hier zu weit fithren. 
Bemerken will ich nur, dass KANAJEW 1926 angibt, dass bei Hydroiden der 
neue Korper von Interstitialzellen aufgebaut wird. 

Noch ein wichtiges Problem konnte mit der Methode der Durchpressung 
angegriffen werden, namlich: Wie viele Zellen genigen, um einen funk- 
tionierenden Schwamm zu erzeugen?’ Ich habe vorlaufig keine genauen 
Daten; nur so viel kann ich sagen, dass wenn die abgerundeten Aggregate 
unter ca. 0,25 mm in Durchmesser sind, gehen sie in meinen Kulturen zu 


Grunde. 
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Il. VON CYTOTAXIS DER SCHWAMMZELLEN. 


I's ist einleuchtend, dass die im Vorhergehenden mitgeteilten Befunde nicht 
erlauben sichere Schlussfolgerungen zu ziehen. Immerhin geben sie doch Tat- 
sachen, die zum Nachdenken auffordern. 

rstens kann nun gesagt werden, dass keine meiner Beobachtungen an- 
deuten, dass positive Cytotaxis zwischen den isolierten Schwammzellen 
besteht. 

Man sieht allerdings oft, dass Pseudopodien von II-Zellen gegen andere 
Zellen gestreckt werden; dies geschieht doch auch in alle andere Richtungen. 
Ob nun hier eine bestimmte Richtung im Verhaltnis zu den Nachbarzellen 
bevorzugt ist, ware natirlich erst zahlenmassig auszuarbeiten; ich habe aber 
den Eindruck, dass keine Richtung bevorzugt ist, dass also eine Zelle sich 
nicht von der Nahe einer anderen Zelle beeinflussen lasst, solange Berithrung 
nicht stattfindet. 

Dann aber deuten die Beobachtungen an, dass eine Art negative Cytotaxis 
bei Bertthrung besteht. Es sind hier drei Erscheinungen, die diese Auffassung 
stutzen. 

Ks ist im Vorhergehenden beschrieben, wie ein Amobozyt (II-Zelle) sein 
Pseudopodium schnell zuriickzieht, wenn es eine andere Zelle berihrt; dies 
scheint eine stetig wiederkehrende Erscheinung zu sein. Dieses Zurickziehen 
findet nicht statt, wenigstens nicht mit derselben Schnelligkeit, wenn das 
Pseudopodium entweder anorganische Gegenstande berihrt, z. B. die Glas- 
unterlage oder ein Steinchen, oder organische, z. B. Holzfetzchen, Zoochlo- 
rellen, kernlose Plasmaballen von Schwammzellen. 

Die beobachteten Erscheinungen miissen also dahin gedeutet werden, dass 
die Berthrung mit einer anderen lebendigen Schwammzelle einen Reiz ausubt, 
der eine Einziehung des Pseudopodiums hervorruft. 


Die zweite Erscheinung, die oft, aber bei weitem nicht immer, wieder- 


kehrt, ist das plotzliche Herausschnellen eines Pseudopodiums bei Bertihrung 


einer Zelle mit einer anderen, und zwar findet das Herausschnellen statt an 
einer Stelle, die fast der Bertthrungsstelle entgegengesetzt ist. Diese Er- 
scheinung habe ich nie bei Bertthrung mit anderen Gegenstanden beobachtet. 
Abb. 26, 27 p. 99 zeigen zwei solchen Situationen; in Abb. 27 ist das Heraus- 
schnellen von fast explosivem Charakter; das Pseudopodium ist unscharf, 
weil es ein wenig nach oben, also ausser Fokus, gerichtet ist. 

Dieses merkwurdige Verhalten kann wohl nur bedeuten, dass die Berthrung 
einen Reiz austbt, durch welchen die am meisten erregbare Zelle veranlasst 
wird ein Pseudopodium auszustrecken; tatsachlich fihrt die Ausstreckung 
mitunter dazu, dass die Zelle von der anderen loskommt; es scheint also, 


dass eine Art negative Cytotaxis hier wirklich vorliegt. 
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Endlich ist die dritte Erscheinung auch dazu geeignet, den Eindruck hervor- 
zurufen, dass die Zellen eher einander entweichen als zusammenschmelzen ; 
wenn namlich eine Zelle bei Bertthrung einer anderen sich an der Berthrungs- 
stelle abflacht, ja oft sogar konkav einwolbt, die konvexe Flache der anderen 


entsprechend, war es mir nicht modglich immer festzustellen, ob dabei noch 


zwei Konturen mit dazwischenliegenden Spaltraum vorhanden sind, oder ob 


eine einheitliche Membran durch Verschmelzung entstanden war; jedenfalls 
ist das erstere oft zutreffend. Es ist nun klar, dass die Oberflachenkrafte 
hiermit wirksam sind; doch scheint es, dass namentlich die beobachtete 
Einwolbung bedeutet, dass die Zelle eine Zusammenschmelzung zu entgehen 
bestrebt ist. Die Zellen hangen nun immerhin zusammen, und dennoch ge- 
schieht es oft, dass die Zellen, augenscheinlich vermoge amoboider Be- 
wegungen, von einander loskommen; jedenfalls uberwinden sie in irgend einer 
Weise die Oberflachenkrafte. 

Es besteht also eine gewisse Wahrscheinlichkeit dafir, dass isolierte 
Schwammzellen keine positive sondern eher eine negative Cytotaxis gegenuber 
anderen isolierten Zellen besitzen, wenigstens wenn das Medium Leitungs- 
wasser oder Molleaawasser ist. 

Ob diese eventuelle negative Cytotaxis nun auch im Schwammkorper be- 
steht oder erst etabliert wird, wenn die Zellen dissoziiert werden, wird jetzt 
untersucht; die Resultate werden in einer demnachst erscheinenden Arbeit 


vorgelegt. 


Nachdem nun wahrscheinlich gemacht worden ist, dass keine Neigung der 
isolierten Zellen einander aufzusuchen besteht, eher eine Tendenz einander 
zu entweichen, erhebt sich die Frage: Wie kann dann die Tatsache erklart 
werden, dass Aggregate doch gebildet werden? Ich glaube, dass GALTSOFF 
Recht hat, wenn er annimmt, dass das Zusammentreffen der Zellen ein zu- 
falliges ist und dass die klebenden Krafte der Oberflache der Zellen in so 
vielen Fallen gross genug sind, dass Aggregate entstehen konnen, selbst wenn 
also eine negative Cytotaxis besteht. 

Nachdem nun die Aggregate gebildet sind, werden die verschiedenen Zell- 
kategorien aussortiert und an ihren funktionell richtigen Stelle angebracht. 
Wenn wir annehmen, dass eine negative Cytotaxis auch im Aggregate besteht, 
ist es dann moglich dieses mit dem Heraussortieren der Zellen zu vereinigen ? 

Stellen wir uns das Problem schematisch vor: Ein Anzahl Einheiten von 
3 verschiedenen Sorten, a, b, c, bewegen sich in einem geschlossenen Raum 
umher. Alle Einheiten stossen einander ab; die Abstosskrafte sind aber 
starker zwischen den a und }b, a und c, b und c, als zwischen den a inter se, 
den b und den c inter se. Nach Verlauf einer gewissen Zeit wiirden die drei 


Sorten zuletzt in drei gesonderten Gruppen vereinigt sein. Es ist klar, dass 
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wenn man es nicht besser wisste, das Resultat ebensogut als die Folge eines 
Zusammensuchens der artgleichen Sorten erklart werden konnte. 

Wir wissen, dass im Aggregat ein bestandiges Umherwihlen der Zellen 
vorsichgeht. Es ist nun tatsachlich moglich sich vorzustellen, dass das Resultat 
dieser Zellbewegungen, der Wiederaufbau eines funktionstuchtigen Schwam- 
mes, durch abgestufte negative Cytotaxis zustandekommt. 

Was nun die [-Zellen anbelangt, konnte man sich folgendes vorstellen. Es 


steht fest, dass diese Zellen nachdem sie im kugeligem Aggregat nach und 


nach ,,umgestimmt‘’ werden, sozusagen wieder normal werden — diejenige 


sind, die erstens allein oder doch tiberwiegend das Aggregat abflachen mittels 
ihres Herauskriechens und zweitens, dass sie das Epi- und das Endothel bilden ; 
sie haben also normalerweise eine Tendenz erstens sich an geeinigte Unterlage 
zu schmiegen und zweitens eine Tendenz andersartige Zellelemente zu tber- 
lagern, wohl bemerkt, wenn sie dabei eine freie Oberflache bekommen konnen. 
Diese Tendenzen konnen, glaube ich, dadurch realisiert werden, dass diese 
Zellen sozusagen aus den Aggregaten mechanisch ausgemerzt werden. Dies 
kann in folgender Weise geschehen: Die II-Zellen sind in stetiger Bewegung, 
pressen dadurch die mehr passiven |-Zellen durcheinander: einige von diesen 
Zellen gelangen dann und wann an die Oberflache des Aggregates, finden 
dort ihre nattrliche Bedingungen, und ihre Tendenz sich auszuflachen kann 
realisiert werden; sie fangen an sich ganz diinn auszubreiten; nach und nach 
kommen sie in Kontakt miteinander, und falls ihre Anzahl genugt, entsteht 
das Epithel. Und im Innern des Aggregates, schon in dem kugeligen Stadium, 
entstehen Spaltraume mit I-Zellen bekleidet; oft bilden sie sich um ein 
Hauten Diatomeen u. dgl.; wenn [-Zellen an diesen Hohlraumen ankom- 
men, sind ihnen ja eben die angemessenen Verhaltnisse fir ihr Ausbreiten 
gegeben. Von solchen kleinen Hohlen aus konnen weitere Spaltraume ge- 
bildet werden, wenn nur hinreichend [-Zellen in der Nachbarschaft liegen. 
Da die I-Zellen natiirlich ganz unregelmassig liegen, erklart sich hierdurch 
die wiederholt in der Literatur beschriebene ganz unregelmassige Entstehung 
der Kanale. Es ist nun durchaus moglich, dass der von den nun auch ge- 
bildeten Geisselkammern erzeugte Wasserstrom dazu beitragt, das Kanal- 
system weiter auszubauen, wie das FAURE-FREMIET 1932 annimmt. 

Von dem Mechanismus der Entstehung der Geisselkammern konnen wir 
auch nur Vermutungen haben. Es ist moglich, dass eine positive Cytotaxis 
zwischen den III-Zellen im Aggregate induziert wird. Es ist aber auch 
moglich, die Entstehung folgendermassen zu erklaren: Die Wanderungen der 
li-Zellen bewirken ein Durcheinanderwuthlen des ganzen Zellmaterials. Wenn 
nun eine etwa existierende negative Cytotaxis zwischen den I]-Zellen unter- 
einander starker ausgepragt ware als zwischen den III-Zellen, dann wurde 
das Herumwithlen der Zellen nach und nach darin resultieren, dass die 


l[1-Zellen an einander zu liegen kamen. Wie dies nun auch sein mag, so 
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entsteht sofort ein neues Problem: Welche Krafte zwingen die I]I-Zellen, 
wenn sie dazu zahlreich genug sind, auseinander zu weichen um einen Hohl- 
raum zu bilden, den Hohlraum der Geisselkammer? Auch hier konnte man 
an negative cytotaktische Krafte denken. Und warum werden Geisselkam- 
mern nur dann organisiert, wenn viele I[]-Zellen zusammenliegen? Man 
konnte wieder an Abstosskrafte denken, die nur dann gross genug wurden, 
wenn viele Zellen akkumulieren und die fiir einen Ausschlag gebende negative 
Cytotaxis notwendigen Stoffe in hinreichender Menge abgeben. 

Es ware vielleicht modglich diese Gedanken tber negative Cytotaxis als 
mitwirkender Kraft bei organisatorischen Prozessen auch anderswo als 


Arbeitshypothese anzuwenden. 


Il. DIE ,GRUNDSUBSTANZ". 


Wenn man die mit verschiedenen Untersuchungsmethoden gewonnenen 
Befunde zusammenstellt, kommt man zu folgendem eindeutigen Resultat. 

Der Korper von Spongilla lacustrus bildet ein eigentiimliches Symplast, 
namlich folgendermassen: 

Nur die ruhenden Kerne sind immer absolut individualisiert; sie sind von 
mehr oder minder kornigem Plasma umgeben, das, wenn nach aussen abge- 
grenzt, strukturell glechformig erscheint und somit den Namen Endoplasma 
verdient. Dieses Endoplasma ist mehr oder minder scharf gegen die ,,Grund- 
substanz‘‘ abgesetzt, mag aber mitunter ganz allmahlich und ohne irgend- 
welche sichtbare Grenzen darin tubergehen, sich damit vermischen. Und zwar 
ist dieser Zustand reversibel, Grenzen konnen entstehen und verschwinden. 
Die ,,Grundsubstanz ist gemeinsam fiir den ganzen Schwammkorper und 
stellt somit ein Kontinuum dar, ein Medium, worin die Kerne mit umgebenem 
Endoplasma gleichsam eingebettet liegen oder umherwandern, Diese Sub- 
stanz muss als Ektoplasma angesehen werden, und zwar aus folgenden 
Grinden. 

1. Die Substanz ist aller Anschein nach lebendig. Sie ist, soweit konstatiert 


werden konnte, ein Kinoplasma. Im organisierten Schwammkorper ist dies 


dadurch ersichtlich, dass die Zoochlorellen, die im Ektoplasma liegen, passiv 


fortgefuhrt werden. 

2. Die Tatsache, dass die Substanz mitunter sich ungehindert mit dem 
Endoplasma vermischt, deutet auch mit allem Nachdruck auf seine lebendige, 
protoplasmatische Natur. 

3. Sie ist hyalin wie ein Ekto-, Hyalo-, Kinoplasma, jedenfalls nie so 
kornig wie das Endoplasma. 

4. Innerhalb der sichtbaren Zellgrenzen in wohldefinierten Zellen im 


Innern des Schwammkorpers kann eine hyaline Schicht etwa ein Ekto- 
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plasma — nicht gesehen werden, nur gleichformiges Endoplasma ; im isolierten 
Zustand sind die Zellen aber mit hyalinem Plasma umgeben. 

Gewebeballchen, die oft Hohlraume im Spongienkérper traversieren, sind 
sehr oft nackt, also nicht mit I-Zellen, Epithelzellen, bekleidet; in diesen 
Gewebeballchen, die Kerne mit Endoplasma enthalten mogen oder nicht, sind 
eventuell vorhandene Zoochlorellen und andere Kornchen in stetiger Be- 
wegung, die ausserste Schicht ist doch von zaherer Natur, denn hier werden 
die passiv bewegten Korperchen wie aufgebremst wenn sie dicht, d.h. ca. 
I—2 mw an die aussere Oberflache des Ballchens ankommen. 

Auch das Endoplasma ist ein Kinoplasma; es kommen darin Str6émungen 
vor. Wir haben gesehen, wie Zoochlorellen auch darin fortbewegt werden. 
Es ist aber schwer abzumachen, ob das Endoplasma sich im Schwammkorper 
amoboid fortbewegen kann; an isolierten Schwammzellen sieht man das 
nicht; wenn namlich Pseudopodien da vorkommen, sind sie immer von hya- 
linem Plasma gebildet, also von Ektoplasma, obwohl mitunter das Endo- 
plasma wie eine Hernie in das Ektoplasma einfliessen kann, 

Das Problem von dem Mechanismus der Bewegung der Schwammzellen 
im Schwammkorper soll uns aber hier nicht beschaftigen; besondere Unter- 
suchungen um etwas daruber zu ermitteln sind im Gange. 

Wir missen nun hier eine Frage erortern, die von einer gewissen prin- 
zipiellen Bedeutung ist. 

Wie im vorherigen gesagt worden ist, kann man im Mesenchym des 
Schwammkorpers innerhalb einer Zellgrenze nicht Ektoplasma unterscheiden. 
Woher kommt nun das Ektoplasma, das tatsachlich die isolierten Zellen 
umegibt ? 

Es sind zwei Moglichkeiten vorhanden. 

t. Das ausserste Endoplasma wird nach dem Durchpressungsprozess von 
Zoochlorellen und anderen groberen Einschlissen befreit, was dadurch zu 
Stande kommen konnte, dass die Einschliisse dichter ins Innere der Zelle 
gedrangt wurden. Diese Moglichkeit ist schwer exakt zu prifen, weil die 
Einschliisse vorweg so dicht gedrangt sind, dass sie meistens schwer zu 
zahlen sind; weiter miissten sie im Verhaltnis zum eingenommenen Raum 


gezahlt werden, in Praxis also zu dem optischen Durchmesser des Endo- 


plasmas ; weil nun aber die dissoziierten Zellen beinahe immer sich der kuge- 


ligen Gestalt nahern, die Zellen im Schwammkorper aber sehr selten kugelig 
sind, ist es kaum moglich einen zuverlassigen Vergleichsstandard zwischen 
dissoziierten Zellen und solchen im Schwammkorper zu bekommen; ich habe 
mich deshalb mit dem allgemeinen Eindruck begniigen miissen, dass das 
Endoplasma in beiden Situationen keinen Unterschied darbieten. Die andere 
Moglichkeit ist daher die wahrscheinlichere. 

2. Das Ektoplasma der dissoziierten Zellen stammt vom gemeinsamen Ekto- 


plasma. Wenn das Schwammgewebe durch die Gaze gequetscht wird, werden 
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alle Elemente durch einander gewiuhlt ; beinahe jede morphologische Organisa- 
tion wird vernichtet; viele Zellen werden zertrummert; das gemeinsame 
Ektoplasma wird herumgeschmiert. Wenn nun dieses Material in reichliches 
Wasser gegossen wird, muss das meiste Ektoplasma, wie fruher nachgewiesen 
worden ist, im Wasser gelost werden; ein Teil aber, soviel, wie die Kerne 
mit umgebenem Endoplasma sozusagen Zeit und Kraft haben festzuhalten, 
bevor das Material im Wasser gelost wird, ist nun als Ektoplasma an die 
Zellen gebunden. Es fungiert nun als Kinoplasma der isolierten Zellen. Es 
ist hierin nichts merkwiirdiges ; im normalen Schwammkorper findet ja eine 
lebhafte Durchmischung von Endoplasma der individualisierten Zellen und 
das gemeinsame Ektoplasma statt. 

Nur ein Verhaltnis ist hierbei eigentimlich, das namlich, dass in dem 
dissoziuerten Zustand der Zellen gar keine sichtbaren Grenzen zwischen Ekto- 
und Endoplasma vorhanden sind, wie das ja an den meisten Stellen einer 
Zelloberflache im Mesenchym des organisierten Schwammkorpers der Fall 
ist. Dass die Grenzen in isolierten Zellen fehlen, ist aber von einem vorher 
erorterten Befunde her verstandlich; der namlich, dass Zellen, die von dem 
Innern des Schwammkorpers an der Oberflache ankommen, ihre Zellgrenzen 
verlieren, also ihr Endoplasma ohne Grenzen ins gemeinsame Ektoplasma 
ubergehen lassen. 

Ks ist dies eine auffallende Parailele, der vielleicht eine tiefgehende biolo- 
gische Bedeutung zukommt. Es sei in diesem Zusammenhang daran erinnert, 
dass die Randzellen im ausgebreiteten Aggregat, sowie im jungen Gemmula- 
schwamm, keine Zellgrenzen aufweisen. 

Es scheint namlich nach diesen Befunden, dass die Tendenz Zellgrenzen 
auszubilden mit dem Abstand von den Oberflachen des Schwammes zunimmt. 
‘s scheint also, dass es im Tiefe des Gewebes Krafte gibt, die die Zellen dazu 
zwingen sich zu individualisieren, um eben dadurch Arbeit fir das Ganz¢ 
liefern zu konnen. Yon welcher Art sind diese Krafte? 

Es ist wahrscheinlich, dass ein Gefalle in Konzentration von Stoftwechsel 
produkte, evtl. Gefalle in pH von innen nach aussen im Schwammkorper 
besteht. Es ware dann denkbar, dass hohere Konzentrationen die Zellen 
veranlassten sich gegen Nachbarn abzugrenzen. Dieser Gedankengang konnte 
dann mit der Hypothese von neg. Cytotaxis zusammengeknupft werden in 
der Weise, dass eben die Stoffwechselprodukte die neg. Cytotaxis verstarkte 
und dadurch die Zellen zu Individualisieren und Wanderungen veranlassten, 
wodurch Ordnung und Organisation entstande. Die Gedanke, dass die Zellen 
selbst den Mechanismus liefern, der ihre gestaltenden Krafte auslésen, ist ja 
neuerdings stark in Anspruch genommen bei den Untersuchungen iber 
,,Organisatorstoffe als auslosende Faktor bei Gestaltbewegungen im jungen 


Keim. Es sollte daher in der Entwicklungsphysiologie starke Krafte in solche 
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Untersuchungen eingesetzt werden: wie werden eigentlich Zellbewegungen 
ausgelost ? 
Vel. z. B. der Nachweis von WHITAKER 1935 bei Fucus; W. findet, dass 


das Ei ein Rhizoid gegen saures Agar bildet. 


Wenn man die histologische Schwammliteratur durchsieht, kommt man zu 
dem Resultat, dass wohl KOLLIKER und LIEBERKUHN die richtigste Auffassung 
von der wirklichen Sachlage gehabt haben; es hangt das sicherlich damit 
zusammen, dass diese Forscher ihre Resultate ofters mittels Beobachtungen 
am lebendigen Material gewonnen haben. lhre unbefangenen Anschauungen 
sind indessen spater unter dem gewaltigen Druck der grossen, Einheitlichkeit 
suchenden, Zellenstaattheorien beinahe verloren gegangen; davon kann man 
sich in jedem grosseren Handbuch uber Spongien uberzeugen. 

KOLLIKER 1864 scheidet zwischen 4 Zustanden des Schwammparenchynis ; 
erstens solchem mit wohldefinierten, kernhaltigen Zellen; zweitens solchem 
mit sparlicher Zwischensubstanz; drittens solchem mit viel Zwischensubstanz ; 


viertens solchem, worin nur Kerne sich befinden, Diese Zustande k6nnen in 


einander tbergehen. Ja, KOLLIKER sagt sogar, dass wenn Zellen zusammen- 


fliessen, vereinigt sich erst das ausserste Plasma, wahrend die inneren Teile 
von dem Kern noch geschieden sind. Wie man sieht, passt dies auf das ge- 
sonderte Endoplasma, wahrend das Ektoplasma zusammenfliesst. 

LIEBERKUHN kommt offenbar zu ahnlichen Resultaten. Er schreibt z. B 
1857, dass die Abgrenzung der einzelnen Zellen oft schwierig zu finden ist ; 
ferner dass die Zellen mittels langer, spitzer Vorspriinge sich mit einander 
verbinden, und dass die Zellen wahrenddessen immerfort ihre Gestalt andern. 
Dieselbe Auffassung kehrt in 1863 wieder. Namentlich muss hervorgehoben 
werden, dass LIEBERKUHN betont, dass Zellgrenzen bald vorhanden sind, bald 
nicht. Dagegen ist das Verhaltnis zwischen Endo- und Ektoplasma nicht 
klargelegt. In 1867 beschreibt er das Auswandern der Zellen aus den Gem- 
mulae in vorztiglicher Weise; er sagt hier, dass die Grundsubstanz nach und 
nach entsteht; dies ist spater von verschiedenen Autoren bestatigt worden. 
Ich fasse dies so auf, dass das ausserst sparliche Ektoplasma nach dem Aus 
keimen Wasser aufnimmt. 

EKiner der besten Kenner von Stisswasserschwammen, WELTNER, schreibt 
1896 von der ,,Grundsubstanz*, dass sie durchsichtig und kornerfrei ist; 
zahlreiche Zellen liegen hierin eingebettet. Auch WELTNER hat gesehen, wie 
langgestreckte oder sternformige Zellen sich bewegen, sich mit Auslaufern 
von anderen Zellen verbinden, und sich wieder losreissen. Leider sind seine 
Bilder sehr schlecht. In 1900 beschreibt WELTNER die Interzellularsubstanz 
(== ,,Grundsubstanz“) als hyalin, die Zellen treten deutlich hervor. Sie ist aber 
lebendig: ,,Man sieht allerdings im Gesichtsfeld hier und da deutlich abge- 
grenzte Zellen, zwischen denen hyaline Streifen (die Interzellularsubstanz) frei 
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bleiben; daneben bemerkt man Kornerhaufen, in denen man gelegentlich als 


Folge ihrer amoboiden Bewegungen einen Zellkern zu Gesicht bekommt. Der 


ibrige Theil des Gewebes lasst aber keine Zellen mehr erkennen, sondern 


das Ganze stellt eine mit Kornchen von verschiedener Grosse erfillte Masse 
dar, in der man am lebenden Objekt weder Zellen noch Kerne unterscheiden 
kann. Man erhalt an solchen Stellen den Eindruck, als ob samtliche Zellen 
mit einander verschmolzen seien, ohne dass man Zellgrenzen wahrzunehmen 
vermag. Wir haben also hier an einer Stelle ein Synzytium vor uns, an einer 
anderen ein gallertiges Bindegewebe.‘‘ Hier hat WeELTNER offenbar richtig 
gesehen, die Sachverhaltnisse aber nicht verstanden. In 1907 zeigt WELTNER 
mittels einer oft wiederkehrenden Abbildung, wie die ,,Grundsubstanz‘‘ im 
Sommer weit -starker entwickelt ist als im Winter. Er hat hiermit dargetan, 
dass das Ektoplasma in verschiedenen Verhaltnissen mit Wasser vermischbar 
ist, eine Tatsache, die ja mit meinen Befunden wbereinstimmt. 

Maas 1890 schreibt: ,,Es scheint mir, als ob die erste Entstehung dieser 
Grundsubstanz intracellular geschehe.“’ Maas meint wbrigens, dass die Vo- 
lumenzunahme der ganz jungen Schwamme am meisten von der starken Ver- 
mehrung der ,,Grundsubstanz“ bedingt ist. 

E's ist nun sehr interessant und fiir unser Problem sehr wichtig, dass Tric1 
1919 konstatiert hat, dass Karminkornchen, womit er die Schwamme fittert, 
von den Choanocyten ( [11-Zellen) in die Grundsubstanz eingeworfen 
werden, wo sie von den Amobozyten aufgenommen werden. Trict schreibt 
weiter, dass es ein undifferenziertes Protoplasma gibt, das die Kanale und 
Bases der Geisselkammern in einer 1—3 mw dicken Schicht bekleidet; es ist 
bestandig gleitend und nimmt Teilchen in sich auf; es besteht wahrscheinlich 
aus amdboiden Zellen. Die Kanale sind bald mit Pinakozyten bekleidet, bald 
mit Amobozyten, bald mit anscheinend undifferenziertem Plasma. In einer 
Appendix meint Trict, dass Mesogloea (— ,,Grundsubstanz“) von amoboiden 
Zellen besteht. 

PENNEY 1933 schreibt, dass das Mesogloea ,,liquid as water“ ist, ,,... and 
is generally looked upon, as it certainly is in this case, as an intercellular 
substance not taking part in the structure of the epidermal film, the canalar 
film or the flagellated chambers“. 

Bei anderen Arten von Schwammen ist die Auffassung am haufigsten, dass 
die ,,Grundsubstanz* als eine Art Fullsubstanz anzusehen ist. (So z. B. Rio- 
Horteca & FERRER 1917, obwohl ihre Bilder oft synzytiale Bildungen auf- 
weisen, und trotzdem sie bei Oscarella lobularis schreiben, dass die ,,Grund- 
substanz einem Synzytium gleicht und mit Mitochondrien versehen ist. 
Weiter Farkas 1929.) Nur ganz vereinzelne Verfasser haben sich in mehr 
unbefangener Weise geaussert. So Nott 1888, der bei Desmacidon findet, 


dass in die ,,Grundsubstanz* zahlreiche Zellkerne eingebettet sind von ,,ver- 
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schiedener Grosse, ihr Protoplasma scheint ganz in der Grundsubstanz auf- 
gegangen zu sein’. Auch kernlose Protoplasmakliimpchen (wohl Endo- 
plasma?) hat Nori darin gesehen. 

LAUBENFELS meint in seiner Arbeit von 1932 (die leider unter dem Mangel 
an guten Abbildungen leidet), dass die Zellen bei Iotrochota und zahlreichen 
anderen Arten kaum mehr verbunden sind als Bakterien in einer Kultur. Der 
Schwamm sei ein kolloidaler Gelee, worin die Zellen an inneren und ausseren 
Flachen umherwandern. Auch er findet, dass die Zellen im Durchpressungs- 
material nicht in Wasser, sondern in Gelee suspendiert sind. Und von der 
Zusammenschmelzung der Aggregate verschiedener Schwammarten schreibt 
er: ,, here may be a physical mingling of the two miscible hyaline ground- 
masses.‘ Fur unsere Problem interessant ist ibrigens eine Konstatierung von 
LAUBENFELS, dass bei Heteroaggregaten von verschiedenen Schwammarten 
eine Koagulierung von Mesogloea (,,Grundsubstanz) eintreten kann. 

Trotz der Befunde von namentlich KOLLIKER, LIEBERKUHN, WELTNER, 
Trict, Now besteht doch allgemein die Auffassung von der ,,Grundsubstanz*‘ 


im Schwammkorper als eine tote Zwischensubstanz; dies kommt auch klar 


in den Handbiichern hervor. Ein Paar Zitate mogen geniigen. ,,Mesogloea 


is the first portion to appear as a structureless layer between the dermal and 
gastral epithelies and is probably a secretion of the former...‘ (MINCHIN 
1900 p 51). ,,Die Dermalschicht besteht aus einer gallertigen Substanz, in die 
Zellen verschiedener Sorten regellos eingelagert sind...‘. (HENTSCHEI 


1932 Pp. 33). 


Wegen der Schwierigkeit der Schwammgewebe histologisch zu bearbeiten 
sind die Ansichten tuber die Struktur des Epithels auch strittig. 

Es mag hier parenthetischerweise folgendes Technische gesagt werden: Um 
Zellgrenzen nachzuweisen, wenden die Autoren das Silbernitrat meistens nach 
der Fixierung an. Was man dann impragniert, sind nattrlich die von den 
vorausgehenden Fixierungsflussigkeiten schon gefallten Strukturen; diese 
konnen aber sehr wohl eben durch den Fixierungsprozess zu Stande gekom 
men sein, also Kunstprodukte sein; es hat daher eigentlich kein Sinn sie 
nachher zu impragnieren um dadurch eventuelle Zellgrenzen nachzuweisen ; 
durch diese Impragnationsart macht man sie nur deutlicher. Um Zellgrenzen 
mittels der Impragnierungsmethode unmittelbar nachzuweisen, muss vor der 
Fixierung impragniert werden, damit die Resultate Beweiskraft haben sollen; 
und selbst dann ist es noch zweifelhaft, ob die Impragnate auch strukturell 
im Leben existierten. 

Es ist nun in der Literatur meistens unmoglich zu sehen, was wirkliche 
Zellgrenzen und was Kunstprodukte sind. Das gilt nicht nur fiir die altere 
Literatur, sondern auch die jtingste, z. B. fiir die sonst schone und wichtige 


Arbeit von BrIEN 1932. Er schreibt z. EB. von den Basalzellen in ausgewan- 
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derten und ausgebreiteten Gemmulamaterial, dass sie nicht ein Synzytium 
bilden, denn die Grenzen treten bei Fixierung hervor, und von der Epidermis, 
dass auch sie kein Synzytium ist; auf der Abbildung aber sind Grenzen nur 
hie und da gezeichnet. Hier hat Brien die Grenzen mit Silberimpragnation 
konstatiert; aber weil auf der Abbildung Kerne fehlen, kann nicht ent- 
schieden werden, ob diese angeblichen Linien nicht eher ,,epithelial lines‘* sind. 

Aus der Literatur hole ich tbrigens folgendes heraus: 

Nori 1888 gibt nach Silberimpragnation im Leben und nachherige Fixie- 
rung eine Abbildung von Spongilla-fluviatilis-Epithel, die ein ganz deutliches 
Flachenepithel darstellt ; ich méchte glauben, dass ,,epithelial lines“ in 
Praparaten Zellgrenzen vorgetauscht haben. 

PENNEY 1933 konnte an Spongilla discoides am normalen Korper im 
Epithel keine Zellgrenzen auffinden, auch nicht im Kanalepithel; er findet 
hier auch keine ,,epithelial lines‘‘, das Epithel ist ,,continuous sheets of proto- 
plasm*‘; dasselbe gilt (1931) von Tubella pennsylvanica, Heteromeyenia 
ryderi var. baleni, sowie Spongilla sp.: ,,... a continuous sheet of proto- 
plasm with irregularly placed nuclei‘, 

WILson 1910 findet bei Stylotella, Reniera und Lissodendoryx caroliniensis, 
dass die Epidermis ein Synzytium ist (Fixierung mit Alkohol, nachherige Be- 
handlung mit Silber). ,,.Nucleated areas... everywhere united by abundant 
intercellular connectives and merse very gradually into these, the cytoplasm 
often thinning away into reticulated films which then pass into the inter- 
cellular strands... The nuclear areas are frequently directly confluent, so 
that one and the same area may contain two nuclei.’ Diese ,,areas‘* sind 
offenbar die kornigen Plasmagebiete um die Kerne; ,,reticulated film‘! und 
intercellular strands‘‘ sind sicherlich von den Fixierungsfltissigkeiten aus- 
gefallte Gebilde. 

FAURE-FREMIET 1931 findet keine sichtbaren Zellgrenzen bei Ficulina 
ficus. Nach Fixierung, Farbung und Impragnation mit Silber aber distinkte 
Netzlinien samt gewisse Linien die moglicherweise identisch mit ,,epithelial 
lines‘ sind. Auf dieser Grundlage, meint FAURE-FREMIET, ist es unwahr- 
scheinlich, dass das Epithel ein Synzytium ist. 

Von nebensachlicher Bedeutung ist eine andere alte Frage der Spongien- 
histologie: ob die Poren intra- oder intercellular sind; bei Spongilla und 
anderen Schwammen mit synzytialem [¢pithel ist die Frage naturlich erledigt. 

Aus dieser kurzen Literaturdurchsicht erhellt ohne weiteres, dass die Frage 
von der ,,Grundsubstanz der Demospongien einer Durchprifung bedarf. Die 
Frage ist in Wirklichkeit von grosser biologischer Tragweite, nicht nur 
formal, sondern vielmehr physiologisch. Die Frage von den verschiedenen 


und ihrer Bedeutung im Haushalt der Gewebe 


steht ja auch heute im Brennpunkt der histologischen Forschung, nicht nur 


der klassischen Histologie, sondern vielmehr der physologisch gepragten. 
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Ks ist eine gefahrliche Sache zu verallgemeinern; doch muss hier an die 
Parallele zu neueren Auffassungen von ,,[ntercellularsubstanz‘ als lebendiges 
Plasma hingewiesen werden; ich verweise z. B. auf RuBASCHKIN und Be- 
SUGLAJA 1931; KATZNELSON 1932; HERINGA und Hoorr 1933 und auf die 
Zusammenfassung von STUDNICKA 1934. Wer sich formal tuber die ver- 


schiedenen Modi von Zellverbanden unterrichten will, konsultiere E. MAvER 


1925, worin die Dinge scharf und klar an den richtigen Platz gesetzt werden. 


Die Verhaltnisse in Gewebekulturen sind von FiscHEerR 1930 und Levi 1934 
zusammengefasst. Aus MAyers 1925-Arbeit hole ich ein Paar Satze heraus, 
die besonders deutlich die neue Auffassung wiedergeben. ,,Die Zwischensub- 
stanzen gelten nicht mehr als tot’ (p. 329). ,,Getrenntzellige und synzytiale 
Zustande konnen reversibel in einander ubergehen“ (p. 329). 

Ks ist wohl nunmehr als sicher anzusehen, dass sichtbare Zellgrenzen im 
Leben dynamische Flachen von entscheidender Bedeutung fur das Leben 
der Zellen darstellen. Es ist deshalb von Bedeutung zu wissen, dass Zell- 
grenzen nichts festes, morphologisch Unabanderliches sind, sondern dyna- 
mische Gebilde im bestandigen Fluss, denn hiermit muss als endgiltig die 
Vorstellung von der Zellmembran als etwas totes erledigt sein. Nach den 
Befunden bei Spongilla mitissen wir die Zellgrenzen als reversible Gel- 
bildungen im Plasma ansehen. 

Eine noch recht verbreitete Ansicht von der Bedeutung der Zellgrenze ist 
die, dass sie in erster Linie einen Schutz darstellen (davon die Vorstellung 
von der Zellmembran als ein totes Gebilde). Durch diese Barriere muss nun 
die Zelle ihre Nahrung einholen und ihre Stoffwechselprodukte auswerfen. 
Dieser Ansicht gegenuber steht die neuere (siehe z. B. die Zusammenfassungen 
von WERTHEIMER 1932 und KoPpACZEWSKI 1933), dass die Zellgrenze nicht in 
erster Linie ein Schutz ist, sondern ein Organ, womit die Zelle im Stande ist 
seine im Zusammenhang mit der Aussenwelt oder den Nachbarzellen stehenden 
|.ebensprozesse auszufthren. 

In dieser Weise aufgefasst sind viele Zellgrenzen ein Zeichen fur rege 
Wirksamkeit, starkeren morphogenetischen Stoffwechsel. Der erhohte Stoff- 
wechsel in befruchteten Eiern witirde sich hiernach unter anderem dadurch 
Ausdruck geben, dass dynamische Flachen, d. h. Zellgrenzen entstehen: das 
Ki teilt sich. Nach der alteren Auffassung bedeutet die Eifurchung die Ent- 
stehung von mehreren Einheiten, Individuen, die sich also aneinander ab- 
grenzen, um sozusagen sich selbst genug zu sein. Wir missen, glaube ich, die 
Eifurchung eher in entgegengesetzter Weise auffassen: es entsteht im Ei- 
korper ein System von dynamischen Flachen, die Zellgrenzen, die da sind 
um eine Arbeit im einheitlichem Organismus auszufthren. 

Wenn wir Zellgrenzen im Innern des Schwammkorpers entstehen sehen, 
dann bedeutet das, dass hier eine Arbeit geleistet wird; hier geschieht irgend 


etwas; wahrend die Abwesenheit von Zellgrenzen im aussersten Teile des 
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Schwammes bedeutet, dass hier Ruhe herrscht, nur ein Minimum von orga 
nisatorischer Arbeit geleistet wird. 
Die Zellgrenzen sind nicht in erster Linie Abgrenzungen, sie sind in erster 


Linie Transformatoren 


IV. DIE AUSBREITUNGSERSCHEINUNGEN. 


Bei Betrachtung der Versuchsresultate gewinnen wir, scheint es mir, eine 
klarere Einsicht in das, was wir als thigmotaktische Phanomene verstehen 
sollen. 

Die eingangs aufgestellte Frage: Ist der Ausbreitungsprozess eine Er- 
scheinung, die aktive Beteiligung der Zellen erfordert, oder ist derselbe ledig- 
lich ein Oberflachenspannungsphanomen im Sinne GALTsoFFs? muss folgen- 
derweise beantwortet werden: 

Die Versuche scheinen zu zeigen, dass ( xydationsprozesse notw endig sind, 
um die Zellen in einen solchen Zustand zu versetzen, dass sie sich ausbreiten 
konnen. 

Diese Aussage wird folgenderweise durch die Versuchsergebnisse und 
durch direkte Beobachtungen begrundet. 

Eine Herabsetzung, bzw. Behinderung der Oxydationsvorgange mit N. 
Monojodessigsaure und LiCl setzt das Ausbreitungsvermogen herab. Weiter 
ist in Abb. 76 gezeigt, dass gerade die Gemmulazellen, die sich an die Unter 


lage anschmiegen und sich ausbreiten, erst von allen ihre Reservenahrung 


verbrauchen. Ihre Stoffwechselprozesse mutssen also lebhafter als die der 
1 


anderen Zellen sein. Von ihrem Verhalten kann nun nur gesagt werden, dass 
sie sich anhaften und ausbreiten; wenn diesen Zustand erreicht worden ist, 
liegen sie still, wahrend die mit Reservenahrung gefillten Zellen standig 
umherkriechen. Es scheint daher sehr wahrscheinlich, dass eben die Anhaftung 
und Ausbreitung einen starken Energieaufwand von den Zellen fordert 

Diese Auffassung wird durch einige Versuchsergebnisse gesttitzt: Sowohl 
GALTSOFF als ich fanden, dass kugelige Aggregate sich kaum auf Vaseline 
u. dgl. ausbreiten konnen. Das konnen die Gemmulae aber sehr gut. Nun 
haben die Aggregate keine Reservenahrung, im Gegenteil, sie mtissen ziemlich 
erschopft sein, wahrend aber die Gemmulaschwamme solche besitzen. Es ist 
daher sehr wahrscheinlich, dass die ietzteren sich auf Vaseline u. dgl. 
ausbreiten konnen, eben weil sie Reservenahrung besitzen, also Energie dafur 
zur Verfugung haben 

Is kann wohl daher gesagt werden, dass die Lebensprozesse der in Frag 
kommenden Zellen so eingerichtet sind, dass sie ,,bestrebt’’ sind sich auszu 
breiten. Dies ,,Bestreben“ hat ja eben ein ganz bestimmtes biologisches Ziel 
Denn geschieht die Ausbreitung nicht, geht der ganze Organismus zu Grunde 


E's ist vielleicht hier angebracht eine dialektische Frage zu erortern. Ich 
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brauche tberall den Ausdruck: die Zellen breiten sich aus, und nicht: sie 
werden ausgebreitet. Diese Distinktion entspricht sozusagen einer biologischen 
und einer physikalischen Einstellung und ist von ganz derselben Art, wie 
wenn wir sagen: die Amobe kriecht dadurch, dass sie Pseudopodien aussendet 
(biologische Ausdrucksweise), oder: die Unterlage usw. bewirkt eine solche 
Zustandsanderung des Plasmas, dass die Bewegung durch Pseudopodien zu 
Stande kommt (physikalische Ausdrucksweise). Es ist nun _ keineswegs 
gleichgultig, welche Ausdrucksweise wir benutzen, namlich solange nicht, als 
wir nicht restlos physikalisch erklaren k6nnen, wie die Bewegung in Stande 
kommt. Die Geschichte der biologischen Wissenschaften gibt nur allzu zahl- 
reiche Beispiele davon, wie verfrihte ,,physikalische Erklarungen‘‘ unsere 
weiteren Untersuchungen stagnieren lassen, weil wir uns zu frith zufrieden- 


gestellt fihlten. 


Die Ausbreitung der Zellen ist bei gesunden Schwammen irreversibel. Es 
geschieht namlich eine Gelifizierung, mindestens ein Festerwerden des Plasmas 
in den aussersten Schichten, das der ganzen Schwammstruktur eine gewisse 
Festigkeit verleiht. Werden die Gemmulaschwamme von der Unterlage ab- 
genommen, bewahren sie ihre flache Form ca. eine Stunde. Es liegt hier ein 


entscheidender Unterschied in dem Verhalten des ausgebreiteten Plasmas und 


in dem Verhalten des auf Wasser ausgebreiteten Oltropfchens. 


Ks entsteht nun die Frage: Was soll man unter Thigmotaxis verstehen ? 
Iss scheint mir, dass zwei Moglichkeiten vorhanden sind. 

1. Thigmotaxis ist ein Phanomen, das darin besteht, dass lebendes Plasma 
in einem solchen Zustand ist, dass es sich passiv an geeigneten Interfaces 
ausbreiten muss, namlich von jederzeit vorhandenen Oberflachenkraften 
gezwungen. Der Prozess verlauft zwanglaufig und geht ohne Energieaut- 
wand von der Zelle vor sich und fiihrt zum Tot der Zelle. 

2. Thigmotaxis ist ein Phanomen, das darin besteht, dass gewisse Zellen 
so ,gestimmt’’ sind, dass sie sich unter Energieaufwand an verschiedenen 
Unterlagen ausbreiten um eine bestimmte strukturelle Aufgabe zu erfillen; 
die Zellen gehen hierdurch nicht zu Grunde. 

Ich glaube, dass wir die letzte Definition benutzen mussen, denn bei der 
ersten Definition wird der Begriff Thigmotaxis ganz vertliichtigt und verliert 
seinen biologischen Sinn. Die zweite Definition ist zwar biologisch, schliesst 
doch selbstverstandlich dadurch nicht die notwendige Mitwirkung der jeder- 
zeit vorhandenen Oberflachenkraften aus. In der zweiten Definition liegt eben, 
was die Versuche uns gelehrt haben, namlich dass eine gewisse Anpassungs- 
vermogen der Zellen vorhanden ist. 

Xs ist hiernach klar, dass Tarts (1918) Thigmocytes nicht Thigmotaxis 


nach obenstehender Definition zeigen. Tarr definiert eine Thigmocyte als eine 
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Blutzelle, die von molekylaren Kraften auf einer nicht gefetteten Unterlage 
im Blutplasma ausgebreitet wird, diese Zellen gehen zu Grunde; und sie 
phagozytieren nur nicht gefettete Partikeln. Sie sind also nicht wahre Phago 
zyten, die gerade die Fahigkeit haben sich an verschiedenen Unterlagen und 
Oberflachen anzupassen und so nach Bedurfnis thigmotaktisch oder phago- 
zytisch aufzutreten. 

L. Logs 1920 fasst die Thigmotaxis (,,Stereotropism‘‘) so auf, dass ein 
Stimulus der Unterlage chemisch-physikalische Umbildungen in den Zellen 
bewirkt, wodurch die kinetische Energie der Zellen in potentielle umgewandelt 
wird, so dass eine elastische Spannung entsteht. Es ist wohl vorlaufig un 
moglich die Richtigkeit dieses Gedankenganges zu prufen. 

Eben weil wir dem Begriff Thigmotaxis einen biologischen Sinn geben 
und nicht schlechthin sagen, dass sie eine einfache physikalische Erscheinung 
ist, erOffnet sich die Moglichkeit Thigmotaxis chemisch-physikalisch vielseitig 


zu studieren. 


Im folgenden soll ein wenig von der Wirkung der Salze auf das Plasma 
gesagt w erden. 

Seit Hernstr 1897 wissen wir, dass die Zellen in gefurchtem Echinidenei in 
Ca-freiem Seewasser auseinander fallen. Auch meine Versuche mit Gemmulae 
zeigen dasselbe. Ferner hat GaLTrsorr 1925 gezeigt, dass mehrere und grossere 
Aggregate in Ca-haltigem Wasser entstehen als in solchem ohne Ca. Also 
scheint es, dass Ca die Oberflache der Zellen klebend gegen einander macht. 

Meine Versuche mit Gemmulae zeigen nun ferner, dass Ca notwendig ist 
um die Zellen in den Stand zu setzen sich an der Unterlage auszubreiten; 
dies deutet an, dass die Zellen an der Oberflache klebend sein miissen um 
sich ausbreiten zu konnen. 

Es ist nun bemerkenswert, dass diese von Ca bedingte klebende Eigen 
schaft nicht bedeutet, dass die Zellen sich unter allen Umstanden an geeig- 
neter Unterlage ausbreiten miissen; denn wahrend der Aggregatbildung von 
isolierten Zellen, wo Ca notwendig ist, haben die Zellen keine Neigung sich 
auszubreiten. Erst nach einem Ruhezustand im kugeligen Aggregat werden 
sie umgestimmt in der Weise, dass sie nun geneigt sind sich auszubreiten. 

Dies zeigt, dass Ca zwar notwendig fur die Ausbreitung ist, dass es aber 
nicht die Ausbreitung hervorzwingt. Ca ist eins der Mittel, dessen die Zelle 
sich bedient um sich ausbreiten zu konnen. 

Es ist nun auch wichtig zu bemerken, dass Ca das Plasma zaher macht, 


mehr gelartig. Die ausgebreiteten Zellen haben in CaCl, viele Vakuolen, 


g 
was sicherlich als ein Zeichen von Wasserentziehung vom Plasma angesehen 


werden muss. Auf ein Festerwerden des Plasmas deutet auch, dass die 
Brownsche Molekylarbewegungen in isolierten Zellen in CaCl, aufhoren 


Ganz anders wirkt KCl. Die Ausbreitungstendenz wird hierin abgesetzt ; 


Lie 
de 
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teils weil die Zellobertlache nicht klebend wird, was dadurch gesehen werden 

kann, dass die Randzellen der Aggregate auseinander fallen; und teils weil 

das Protoplasma sehr flissig, solartig wird, was an den starken Brownschen 

Molekylarbewegungen erkennbar ist; auch die kleinen und wenigen Vakuolen 
in den Randzellen deuten in dieselbe Richtung. 

Das protoplasmatische Bild in LiCl scheint zu zeigen, dass LiCl das Plasma 
steifer macht als KCl; die in LiCl ausgebreiteten Zellen zeigen denn auch 
ein Bild, das mehr den normalen Verhaltnissen entspricht. Wenn wir trotzdem 
schlechtere Ausbreitung in LiCl als in KCI bekommen, durfte dies auf die 
andere Wirkungsweise des LiCl zuriickzufiihren sein, namlich seine herab- 
setzende Wirkung auf die Stoffwechselvorgange. 

les ist nachgewiesen worden, dass LiCl und KCI antagonistisch auf einander 
wirken. Es scheint, dass KCl die auf die Stoffwechselvorgange hemmende 
Wirkung des LiCl’s aufhebt. Da aber die Ausbreitung in beiden Salzen zu- 
sammen besser als in KCl allein vorsichgeht, muss angenommen werden, 


dass LiCl der plasmasolifizierenden Wirkung von KCl entgegenwirkt. Das 


Aussenplasma wird dann normaler, d.h. besser gelifiziert unter Einwirkung 


von LiCl, wird daher besser im Stande an die Unterlage zu haften, es resul- 
tiert eine bessere Ausbreitung. Die Bilder von Gemmulae in LiCl +- KCI er- 
innern denn auch mehr an die unter normalen Verhaltnissen ausgekeimten 
Gemmulae. 

Is ist nun wichtig zu konstatieren, dass die von RUNNSTROM und LINDAHL 
entdeckte antagonistische Wirkung von LiCl und KCl auf Seeigeleier auch 
hier bei einem ganz anderen Objekt wiederkehrt. Das deutet darauf hin, 
dass diese Salze in gleichartiger Weise in fundamentalen Lebensprozesse und 
Plasmastrukturen eingreifen. Eine nahere Diskussion uber diese Dinge wird 


man in LinpAuts Arbeit 1936 finden. 


Warum ist es nun aber wichtig daruber ins Klare zu kommen, ob die Aus- 
breitungsprozesse rein passiv vor sich gehen oder ob sie von Energieleistungen 
der Zellen abhangig sind? 

Es ist nicht zu leugnen, dass Ausbreitungsprozesse eine grosse Verbreitung 
im Tierreich haben, und dass sie von fundamentaler Bedeutung fiir die wei- 
teren normalen morphogenetischen sowie allgemeinen Lebensausserungen 
vieler Organismen sind. Ich erinnere wieder daran, dass junge Schwammchen, 
die nicht zum Anhaften kommen, zu Grunde gehen. Dasselbe scheint mit 
allen festsitzenden Coelenteraten der Fall zu sein, sowie auch mit Bryozoen 
und anderen sesshaften Organismen. Weiter mochte ich glauben, dass das 
Festhaften von Zellen an Bein und Knorpel verwandte Erscheinungen sind. 


Es gentigen diese Andeutungen. 


Endlich mussen wir mit Hilfe der histologischen Bilder die Frage beant- 


worten, ob Ausbreitung fiir die Differenzierungsprozesse notwendig ist. Wir 
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konnen die Frage mit Nein beantworten. In H,O gekeimten aber schlecht 
ausgebreiteten Gemmulae, sind Geisselkammern deutlich vorhanden. Die 
Differenzierung ist also von den Spannungen in dem abgeflachten Schwamm- 
chen unabhangig. Dagegen wissen wir, dass die Funktion des Wasserkanal- 
systems von der Abflachung abhangig ist; das ist aber eine Sache, die hier 


nicht diskutiert werden soll. 


SCHLUSSWORT. 


Die Schwamme sind fur entwicklungsphysiologische Untersuchungen ein 
wertvolles Objekt. Sie bezitzen eine verhaltnismassig einfache Organisation. 
Ihr Bau ist derart, dass die zellulare Vorgange oft direkt im Leben zu beob- 
achten sind. Is ist vorauszusehen dass wir an diesen Objekt wertvolle Auf- 
schlusse uber organisatorische Vorgange allgemeiner biologischen Art erhalten 
konnen. Der Ziel vorliegender Arbeit muss als ein vorbereitender fiir weitere 
entwicklungsphysiologische Untersuchungen angesehen werden; es sollte hierin 
das Material in gewissen grundlegenden Phasen in Bezug auf Bau und Ver- 


halten kennen gelernt werden. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


In Spongilla lacustris konnen 4 morphologisch unterscheidbaren Zelltypen 


nachgewiesen werden. Sie sind wieder in durch Gaze gepressten und da- 


durch isolierten Zellenmaterial lebendig vorhanden. Sie konnen nun 
wahrend der Aufbauprozesse zum fertigen Schwamm schrittweise verfolgt 
werden, und es zeigt sich, dass sie wieder den neuen Schwamm aufbauen 
und zwar so, dass sie wieder ihre alte Funktion tbernehmen. 

Es geschieht in diesen durch Restitution entstandenen Schwammchen keine 
oder geringe Metaplasie. Die sogenannten Archaeocyten sind also fur das 
Zustandekommen der neuen Organismus nicht verantwortlich. 

Positive Cytotaxis konnte bei dissoziierten Schwammzellen nicht nach- 
gewiesen werden. 

Dagegen scheint es wahrscheinlich, dass negative Cytotaxis vorkommt. 
Dies Phanomen wird fur eine Hypothese der Morphogenesis verwertet. 
Ks konnte keine Zellgrenzen in den Epithelien nachgewiesen werden 
Dagegen kommen ,,epithelial lines‘ vor. 

Der Schwammkorper stellt eine eigentumligen Symplast dar, namlich so, 
dass die Zellen im Parenchym durch einer zusammenhangenden_ ,,Grund- 
substanz’* verbunden sind. Diese ,,crundsubstanz‘‘ muss aber als [kto- 
plasma angesehen werden, weil sie oft frei mit dem Endoplasma der Zellen 
kommuniziert und ziemlich sicher Bewegungen ausfthrt, also als lebendiges 


Plasma angesehen werden muss. 
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Die Fahigkeit bei den Schwammzellen plasmatische Kontinuitat zu bilden 
bewirkt, dass die II-Zellen (Am6ébozyten) andere Zellenkategorien in sich 
aufnehmen konnen, sie fortfithren und an richtige Stellen im werdenden 
Schwammkorper wieder anbringen k6énnen. 

Die im Schwammkorper beobachteten Zellgrenzen sind solche, die Endo- 
plasma von Ektoplasma trennen; sie sind flichtige Gebilde, die verschwin- 
den und kommen. 

Die fur das weitere Gedeihen der jungen Schwammen notwendige Aus- 
breitungsprozesse sind mit Lebenserscheinungen, d.h. Stoffwechselvor- 
gangen, verbunden; sie miissen also als biologische Prozesse bezeichnet 
werden und nicht nur als passiv physikalische, wie die Ausbreitung von 
Ol auf Wasser u. dgl. Die Zellen bleiben dabei lebendig. 
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COMPARATIVE OBSERVATIONS ON HEAT 
CONTRACTURE AND EXCITABILITY AT 
VARIOUS TEMPERATURES IN SKELETAL 
MUSCLES OF COLD-BLOODED 
ANIMALS. II. 
HELENE WASTL 


(From the Department of Physiology and Biochemistry, Cornell University Medical 
College, Ithaca, N.Y.) 


In the first publication of this series of studies (this Journal) their aim 


has been outlined and the literature pertaining to the problem has been quoted. 

The method used in the present paper was the same, so that the results 
are strictly comparable. 

Results on the skeletal muscles of the following species of reptiles are 
rep : 

Alligator mississippiensis. 

Horned lizards (Phrynosoma cornutum and Phrynosoma platyrhinum). 

Leopard lizard (Crotaphytus Wislizenii). 

Desert scaly lizard (Sceloporus magister and Sceloporus occidentalis biser 
riatus ). 

All these species are living in a natural environment, the temperature of 
which is that of a warm, partly subtropical climate. 

8 animals were investigated—with an average body, length of 35 cm. The 
skeletal muscle used was the quadriceps femuris of both sides—its length 
being between 14—20 mm (18 mm average). The load given was uniformly 5 g. 

The ordinate in fig. 1 (as in fig. 2) represents—as in the figures of 
the first publication—percentages and refers to two sets of values. The 
maximum heat contracture as well as the maximum tetanic response is counted 
as 100 %. The area between the dotted lines in fig. 1 includes all the 16 
heat contracture curves. The average curve is drawn in a full line within 
that area. 

The heat contracture sets in and is completed within a range of 7.7° C. 


(average 37.8—45.5° C.). The excitability of the muscles decreases with 
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Fig. 1. Alligator mississippiensis 


increasing temperatures and disappears entirely beyond 36° C. (average). It 
must be remarked, that the alligators (baby alligators) were kept in a con- 
tainer at room temperature, which was during the winter months approxima- 
tely 24° C. The experimental animals were therefore acclimatised for months 
to that “environmental” temperature, which may strike a medium between 
the lower temperature in winter and the higher temperature in summer under 
the natural living conditions of the species. 

With completion of heat contracture the shortening of the muscles has 
proceeded to point, which is 117 % (average) of that obtained in the highest 
maximum tetanus. 

The largest range of temperature from onset till completion of heat con- 
tracture was observed with the muscles of Desert scaly lizards—10° C. 
the lowest range was shown by the muscles of Leopard lizards—6° C. 
The muscles from Horned lizards show a range almost identical with these 
from alligators. 

Fig. 2 gives a comparison of the muscular reaction towards temperature 
changes of these 3 species.? 

The excitability of the muscles from Desert scaly lizards is most depressed 
with increasing temperatures. After completion of heat contracture, the muscle 


1H. Patzi has published (1932) the only paper on lizards so far available. The 
] 3 y pal 


temperature range observed by her with the muscles of 4 species of European Lacertas 
is quoted in the first publication of this series. 
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Fig. 2. Horned lizard.—Leopard lizard—Desert scaly lizard. 


length has decreased in these 3 species with 17,5—23,2 %, which is uniformly 
less than in the muscles from alligators. 

These lizards were kept—as the alligators—for months at room tempera- 
ture. Under natural living conditions the temperature is in the day time far 


higher and during that time the animals are very agile. During night there 


The loss of under the experimental conditions 
may therefore not apply to the muscular efficiency under natural living 
conditions, where the agility is best at appreciably higher temperatures. It 
might be necessary to keep the experimental animals for months under tem- 
peratures approximately commensurate with day time temperatures of their 
natural habitat and then reinvestigate the relation of muscular excitability 


and temperature changes. 


SUMMARY. 


In 4 species of reptiles the onset and completion of the heat contracture 
and the excitability of skeletal muscles in relation to changes of temperature 
has been studied comparatively. The data may be summarized as follows: 

Range of temperature Last muscle response Per cent of 


Species for heat contracture observed highest re- 
sponse 


Desert scaly lizard .. 33.0—43.0 
Horned lizard . ..... 38.0—45.0 


Leopard lizard . 5a 40.2—46.0 
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35.5 18.5 
35.8 11.2 
30.5 21.5 
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Table 


Heat contracture 


of muscle. Alligator mississippiensis. (8 animals.) 


Decrease of muscle length after 
contracture 
completion of heat contracture 


Before heat 


Average Range Average Range 


18 mm I14—20 mm 


30.0-—-44.5 % 


Beginning of heat contracture 


lemperature 


of maximum heat contracture 


Average Range Average 


34.0— 39.5 


14.5 


Completion 


heat contracture 


lemperature Maximum heat contracture 


Average Range Average 


44.6 mm 


Magnification unif 8; load all experiments 5 g) fastened on the opposite 
side of the fulcrum at the s distance as the attachment 


of the muscle thread 


Excitability: Alligator mississippiensis. Maximum tetanus, direct muscle 
stimulation, faradic current 


Temperature 


Per cent of high 


est response (1 


Maximum heat contracture 
Maximum tetanus 
(avarage—mm, as measur 


RR 
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Table 3. 


Heat contracture of muscle. 


| Beginning of heat contracture Completion of 
heat contracture! 

Per cent of 
maximum heat 

contracture 


Temperature 


Temperature 
Average, C. 


Average, C. 


Horned lizards. . ... .. 38.0 
Phrynosoma cornutum | 
Phrynosoma platyrhinum 


Leopard lizards 
Crotaphytus Wislizenii 
3) Desert scaly lizards 
Sceloporus magister 
Sceloporus occidentalis biserriatus 
Decrease of muscle length 
(after completion of heat contracture) 


1 (4 animals) 19.0 


* (2 animals) 17.5 
3 (4 animals) 23.2 


Table 


Excitability: Maximum tetanus, direct muscle stimulation, faradic current. 


Temperature Maximum tetanus: 
Average, C. per cent of highest response (1 


3) | 4 2) | (3 4 5 6) 


1) Horned 
lizards . . 5 30.5 


2) Leopard 
lizards 

3) Desert scaly 
lizards . . 2 -§| 29.5 | 32.5 


Maximum heat contrac 


Maximum tetanus 


12. — A. Z. 1936. 
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ZUR KENNTNIS DER PHYSIOLOGISCHEN 
GRUNDLAGEN DER DETERMINATION 
IM SEEIGELKEIM 
VON 


PER ERIC LINDAAL 
(Aus der Abteilung ftir experimentelle Zoologie und Zellforschung des Zootomischen 
Instituts, Stockholm). 
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g) Uber den Einfluss von KCN auf die mor} phologische Wirkung von Li: 
Zur_Kenntnis der Wirkung von auf den Stoffn echsel des Se 
a) Uber die Wirkung von Li‘ auf die Atmung . 
b) Theoretisches tuber Hemmungskurven zusammengesetzter ‘Stoffwechsel. 
systeme und seine Beziehung auf die Li‘ Atmungskurven ; 
Uber die Wirkung von Kaliumionen auf die von Li‘ hervorgerufene ‘Hemmung 
der Atmung 
d) Uber Modellstudien an “zerspre ngt en E lern zur r Kenntnis der WwW irkung von Li’ 
e) Uber die Wirkungsweise von Li‘ auf den Stoffwechsel ; 
Uber den Stoffwechsel der durch Vorbehan« llung animalisierten Keime 
Zur Kenntnis der Rolle des SO,-Ions im Stoffwechsel des Seeigelkeimes 
a) Uber die Wirkung von SO,-Mangel auf die Atmung. 
b) Uber den Nachweis einer Sulfatase im Seeigelkeim 
c) Schlussfolgerungen und Diskussion der Rolle des SO,-Ions . 
Determination und Stoffwechsel . 
. Zusammenfassung . 
Angefiihrte Literatur 


EINLEITUNG. 


Zur Untersuchung der stofflichen Grundlagen der Determination ist das 


Seeigelei und vor allem das Ei von Paracentrotus lividus ein ausserordentlich 
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gunstiges Objekt. Man kann grosse Mengen von einem biologisch einheit- 
lichen Material erhalten und Millionen von Eiern innerhalb einiger Sekunden 
befruchten. Die Entwicklung verlauft dann so gleichzeitig, dass diese Unzahl 
von Keimen jeden Furchungsschritt innerhalb einer Minute durchmacht. 

Man sieht sofort ein, was dies fur die Exaktheit einer Stoffwechselunter- 
suchung bedeutet. Ausserdem sind die Seeigeleier verhaltnismassig dotter- 
arm. Die durch den Stoffwechsel entstandenen Veranderungen der Zusam- 
mensetzung des Keimes sind deswegen verhaltnismassig grosser als in dotter- 
reichen Eiern und methodisch leichter fassbar. Dazu kommt, dass jedes 
Stadium der fruheren Entwicklung morphologisch in allen seinen Einzel- 
neiten ohne irgend welche Vorbehandlung untersucht werden kann. 

Diese Eigenschaften des Seeigeleies haben eine grosse Schar von Forschern 
gereizt, experimentelle, morphologische und physiologische Studien an See- 
igeleiern und -keimen anzustellen. Einer von diesen ist Curt HeErgpst, der 
uber die Bedeutung der chemischen Zusammensetzung des Mediums fir die 
Entwicklung der Seeigel- und Seesterneier arbeitete. Er erzielte morphologische 
\eranderungen, die fur die Erforschung der physiologischen Grundlagen der 
Determination sehr wichtig sind. Damals war aber eine Analyse in dieser Rich- 
tung methodisch nicht moglich. 

Das Ziel der vorliegenden Arbeit ist die Kenntnis der physiologischen 
Grundlagen der Determination im Seeigelkeim. Um diesem Ziel naher zu 
kommen, ist eine Reihe von Teilproblemen in Angriff genommen worden, 
die mehr oder weniger direkt mit dem Hauptproblem verknupft sind. Es muss 
aber hervorgehoben werden, dass die Schlussfolgerungen, zu denen ich ge- 
langt bin, mehr den Charakter von Arbeitshypothesen als von Beweisen 
haben. 

Meine Untersuchungen sind an den biologischen Stationen zu Neapel und 
Roscoff und an dem ozeanographischen Museum zu Monaco ausgefuhrt wor- 
den. Die Bearbeitung der Protokolle sowie Modellstudien habe ich in der 
Abteilung fur Experimentelle Zoologie und Zellforschung, Stockholm, ausge- 
fuhrt. Meinem hochverehrten Freund und Lehrer Herrn Prof. Dr. JoHn 
RUNNSTROM, der mich in das entwicklungsmechanische Forschungsgebiet ein- 


gefiuhrt und meine Untersuchungen immer mit Rat und Tat unterstutzt hat, 


spreche ich meinen ergebensten Dank aus. Durch die grosszugige Freigebig- 


keit, mit der er mir die wissenschaftliche Ausrtistung fiir die Arbeit an den 
auslandischen Instituten zur Verfugung gestellt hat, sind diese Untersuchungen 
ermoglicht worden. Dem Direktor des Zootomischen Instituts, Herrn Prof. 
Dr. Nits HotmGrREN danke ich fiir das wohlwollende Interesse, das er mei- 
ner Arbeit entgegengebracht hat. Dem Direktor der zoologischen Station zu 
Neapel, Herrn Prof. Dr. REINHARD Donrn, dem Direktor der biologischen 
Station zu Roscoff, Herrn Prof. Dr. CHARLES PEREZ und dem Direktor des 


ozeanographischen Museums zu Monaco, Herrn Prof. Dr. JULES RicHARD 
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sowie ihren Herren Mitarbeitern danke ich fiir ihr stetes Entgegenkommen 


und ihre wohlwollende Unterstiitzung meiner Arbeit. Die Untersuchungen 
sind mit Unterstitzung von Liljewalch Jr.s resestipendiefond, Langmanska 
kulturfonden, Kungl. och Hvitfeldtska resestipendiefonden, Lars Hiertas min- 
nes fond, Gustaf och Anna Retzius’ fond fér vetenskaplig forskning, Reg- 
nells A. F. zoologiska gavomedelsfond ausgefiihrt worden. Die sprachliche 


Verbesserung meines Manuskripts verdanke ich Fraulein I. UNGER, 


MATERIAL, METHODEN UND TERMINOLOGIE. 


Die Untersuchungen wurden vor allem an Eiern von Paracentrotus lividus 
ausgefuhrt. Auch wenn grosse Mengen von Arbacia pustulosa-Eiern zur Ver- 
fugung standen, wurden die Paracentrotus-Eier fur die physiologischen Ver- 
suche bevorzugt, da sie sich als viel resistenter gegen mechanische Beein- 
flussung erwiesen haben. Auch fur morphologische Versuche wurden Eier 
von Paracentrotus lividus vorgezogen. Der wohlbekannte Pigmentring macht 
es hier modglich bei fritheren Stadien die Eiachse zu erkennen, was manchmal 
von grosster Bedeutung ist. Fur gewisse Versuche wurden aber auch Eier 
von Psammechinus microtuberculatus und P. miliaris, Sphaerechinus granu- 
laris, Strongylocentrotus droebachiensis und Arbacia pustulosa verwendet. 
Wenn nichts uber das Material gesagt wird, handelt es sich in den Versuchen 
immer um Eier und Keime von Paracentrotus lividus. 

Fur jeden Versuch, ob morphologisch oder physiologisch, wurden nur Eier 
von einem Weibchen verwendet. Die Beobachtungen wurden dadurch an einem 
biologisch moglichst einheitlichen Material gemacht. 

Die Eier werden immer vor dem Ansetzen eines Versuches mit Meerwasser 
gewaschen. Wenn viele Eier gebraucht werden, wie fur die Atmungsversuche 
und dergleichen, wird dies folgenderweise ausgefuhrt: Die Ovarien werden 
mit einem Hornloffel aus den etwa aquatorial aufgeschnittenen Seeigeln her- 
ausgeholt und auf ein ausgebreitetes Stick feiner Seidegaze gelegt. Die Rander 
der Gaze werden zusammengehalten, so dass diese einen Sack bildet. Der 
Sack wird wiederholt in eine Schale mit Meerwasser getaucht. Die ausge- 
quollenen Eier passieren mit dem Meerwasser durch die Gaze, die Ovarien 
bleiben darin zuruck. Die so erhaltene Suspension wird in etwa 100 ccm 
fassenden Glasern in einer Milchzentrifuge mit Meerwasser gewaschen, bis 
das Waschwasser vollkommen klar ist. Geschadigte Eier kleben dabei am 
Boden der Glaser fest und kénnen beim Abgiessen der Suspension zuruck- 
gelassen werden. 

In morphologischen Versuchen werden die Keime in etwa 50 ccm des 
Mediums in geschlossenen Petrischalen gehalten. In jedes Gefass kommt ein 


Tropfen 4—5prozentiger Suspension. Wenn die Keime aus einem Medium 
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in ein anderes tberftihrt werden missen, geschieht dies mit Hilfe einer klei- 
nen Handzentrifuge. Die Kulturen werden hier in 10 ccm fassenden Rohrchen 
zusammenzentrifugiert und dreimal mit dem neuen Medium gewaschen. Han- 
es sich um grossere Kulturen, werden dieselben Operationen mit Hilfe 

- obengenannten Milchzentrifuge vorgenommen. 
m grossere Mengen von normalen Keimen bis auf altere Stadien (48 Stdn.) 
-hten zu konnen, habe ich die in Abb. 1 wiedergegebene Anordnung ver- 
vendet. Sie besteht aus einem beweglichen Brett, auf dem die die Suspen- 
sion enthaltenden Gefasse (bis zu 12) aufgestellt werden. Diese sind recht- 
kig (5 & 17 24 ccm) und mit Deckeln versehen. Die Langsseite der Ge- 
fasse fallt mit der Schuttelrichtung des Brettes zusammen, und in jedes kommt 
wa 200 ccm Suspension. Wie aus der Abbildung hervorgeht, wird das Brett 


++ 


mittels eines Rades und einer Treibstange in Bewegung gesetzt. Bei einer 


‘’mdrehung des Rades gehen zwei Wellen nach einander in entgegengesetzter 


‘ichtung durch die Gefasse. Eine grosste Amplitude von 3 cm und eine Um- 


drehungszah! von 8 pro Minute hat sich als praktisch erwiesen. 

Bet ausgedehnten Atmungsmessungen, sowie bei der Zichtung alterer 
stadien, ist das Vorhandensein der Gelhillen der Eier sehr unvorteilhaft. Sie 
bilden zusammen mit den daran haftenden Spermien ein Substrat fur Bak- 

ien und Flagellaten, die zwar nicht sehr zahlreich sind, aber doch mitatmen. 

‘rdem losen sich die Gelhillen von den Eiern beim Schitteln ab, kleben 
sich zusammen und bilden bandfOrmige Massen, die die Bewegung der Eier 
und der Flussigkeit erschweren und damit den Gasaustausch verschlechtern. 
Die Gelhullen werden deswegen immer in folgender Weise entfernt: Die Ejier 
werden wie gewohnlich mit wenig Sperma befruchtet. Etwa 2 Minuten 
nachdem die Membranen abgehoben worden sind, wird reichlich Spermasus- 
pension den Eiern zugegeben. Nach etwa 5 Minuten werden sie dann in der 
Milchzentrifuge gedreht. Die Eier sedimentieren, die Gelhullen, die mehr oder 
weniger verflussigt sind, bleiben im Wasser schweben.! Dann werden die E1er 
noch ein paar mal mit Meerwasser in der Zentrifuge gewaschen 

Bei den Untersuchungen des Gasstoffwechsels habe ich mich der manome- 
‘ischen Methode von Barcrorr—Warpswrc bedient. Dabei habe ich teils 
Gefasse des gewohnlichen konischen Typus, teils das halbzylindrische, von 
Bore! (1934) beschriebene Gefass verwendet. Dieses hat sich besonders beim 

rbeiten mit Seeigeleiern als sehr vorteilhaft erwiesen. Auch bei massiger 
Schuttelung (84 Einzelschlage pro Minute) ist das Gasgleichgewicht im all- 
gemeinen gut. Die Keime werden immer suspendiert gehalten und werden 
icht, wie oft in den konischen Gefassen, an den Wanden zerschlagen. Ausser- 
eine quellend 
RiES (1907 


le und auflosende Wirkung von Seeigelspermien auf die Gelhullen 
) und PASPALEFF (1927). 

Eine verfltissigende Wirkung der menschlichen Spermien auf den Schleim in Cervix 

uteri ist von KurzroK und MILLER (1928) beschrieben worden 
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Abb. 1. Schutteleinrichtung zum Kultivieren grosserer Mengen von Keimen. 


dem kann das Volumen bei den halbzylindrischen Gefassen kleiner gehalten 
werden, wodurch die Gefasskonstante und damit die relativen Fehler kleiner 
werden. Wenn nichts naheres angegeben wird, wurden halbzylindrische Ge- 
fasse benutzt. 

Zur Absorbierung der in den Atmungsversuchen gebildeten Kohlensaure 
wurden die Gefasse mit 0,8 ccm 5 % KOH-Losung beschickt, 0,4 ccm im 
Xinsatz und 0,2 ccm in jedem Anhang. 

Die Temperatur des Wasserbades, in dem samtliche Bestimmungen mit der 
\Varburgapparatur ausgefuhrt wurden, ist stets auf 22,0°C gehalten. Die Tem- 
peratur der Zuchtungsgefasse variierte zwischen 20 und 23°C. 

Die gemessenen Umsatze werden fast immer auf 1 mg Stickstoff bezogen. 
Die N.-Bestimmungen werden nach Verbrennung der Eier nach der von Par- 
NAS—-WAGNER modifizierten Mikro-Kjeldahl-Methode ausgefuhrt. Die Kon- 
zentration der verwendeten Saure resp. Base war n/1oo. Der relative Fehler 
liegt unterhalb 0,5 %. 

Da bei samtlichen Berechnungen des mittleren Fehlers des Mittelwertes (m) 
die Anzahl der Bestimmungen klein ist, wird die Gleichung m= o/\Vn- -I 
verwendet. o bedeutet hier die Standarddeviation und n die Anzahl der 


Bestimmungen. 
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Fur den Nachweis von Sulfatase habe ich eine manometrische Methode 
ausgearbeitet, die unten naher beschrieben wird (S. 330). 

Bei der Herstellung des kunstlichen Meerwassers wurde verschiedenen An- 
gaben gefolgt. Bei den in Neapel ausgefuhrten Animalisierungsversuchen habe 
ich vor allem das Rezept von Hergst (1900) fur Ca*’-freies Meerwasser ver- 
wendet. Hier, wie in Roscoff habe ich auch das von RUNNSTROM (1928 d) 
angegebene Rezept von BraLaszEwicz benutzt. Die Konzentrationen der ver- 
schiedenen Salzlosungen wurden dabei im Verhaltnis zu der kleineren Ge- 
frierpunktserniedrigung des Roscoffschen Meerwassers (4A == — 1,91) schwa- 
cher gemacht. Schliesslich folgte ich auch einem von MEYERHOF stammenden 
Rezept, das von EwaLp (1912) verOffentlicht ist. Auch hier wurden die Kon- 
zentrationen der einzelnen Losungen proportional der kleineren Gefrierpunkts- 
erniedrigung des Roscoffschen Meerwassers erniedrigt. Die Mischung von 
MEYERHOF wurde in Roscoff bei der Herstellung von Ca’'-freiem und SO‘- 
freiem Meerwasser benutzt. Da die Entwicklung in den drei verschiedenen 
Gemischen (in dem Ca’*-freien Meerwasser HERBsTs nach Ca*’-Zusatz) normal 
war und die Animalisierungsversuche gut ausfielen, unabhangig davon, nach 
welchem Rezept die Herstellung des Ca’’-freien Meerwassers vorgenommen 
wurde, waren alle drei brauchbar. 

Fur die Herstellung des kunstlichen Meerwassers habe ich immer in Glas- 
geraten umdestilliertes Wasser und reinste Chemikalien, ,,zur Analyse“ Kahl- 
baum und ,,pro Analysi‘’ Merck verwendet. In einem Ausnahmefall wurde 
ein KCl-Praparat, ,pur Poulenc‘, gebraucht. Die Reinheit der Praparate ist 
immer durch Entwicklungsversuche geprift worden. Die tbrigen in den Ver- 
suchen verwendeten Chemikalien waren, wenn moglich, von derselben Reinheit. 

Betreffs der Richtungen und Bezeichnungen bei dem Seeigelkeim verweise 
ich auf die Darstellung von RUNNsTROM (1928 b) und HOrstapivus (1928). 
Ich verwende dieselben Bezeichnungen sowie einige neue Benennungen, die 
sich als praktisch erwiesen haben. Mit ,,Wimperschopfplatte‘‘ wird das dicht 
beflimmerte, aus zylindrischen Zellen bestehende, wohl abgesetzte Gebiet ge- 
meint, das in friiheren Stadien den’ Wimperschopf tragt. Um eine vegetative 
resp. animale Verschiebung der Organgrenzen kurz ausdrucken zu konnen, 


wird von ,,Vegetativisierung resp. ,,Animalisierung*’ gesprochen (LINDAHL 


1933). Diese Begriffe decken sich nicht mit Ekto- resp. Entodermisierung, da 


eine Vegetativisierung moglich ist, ohne dass dabei eine Entodermisierung 
und eine Animalisierung ohne eine Ektodermisierung stattfindet. Wenn von 
,animalisierten Keimen“ die Rede ist, werden damit nur animalisierte Keime 
gemeint, die aus ganzen Eiern nach einer gewissen Vorbehandlung entstanden 
sind (vgl. S. 203). Unter ,,vegetativisierten Keimen‘ verstehe ich durch L1’- 


Behandlung vegetativisierte Keime. 
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ZUR EXPERIMENTELLEN ANALYSE 
DETERMINATION DER DORSOVED- 
TRALACHSE. 


In einer friheren Mitteilung (LINDAHL 1932 c) wurde der Einfluss der 
Streckung des Seeigeleies geschildert. Da ich seitdem das Material vervoll- 
standigt und dabei einige sehr interessante Falle beobachtet habe, werden auch 
die alteren Untersuchungen kurz referiert. Methodische Einzelheiten finden 
sich in der alteren Mitteilung. 

las verwendete Material waren Ejier von Paracentrotus lividus. Zur 
Streckung wurden die Eier durch eine feine Glaskapillare getrieben, zur 
Markierung das eine Ende des Eies mit Nilblausulfat gefarbt. Die Versuche 
wurden in Neapel ausgefiihrt. Der hier vorkommende, verhaltnismassig 
deutliche Pigmentring ermédglichte die Auswahl in geeigneter Richtung ge- 
streckter Eier. Ist der Winkel zwischen Ejiachse und Streckungsachse zu 
klein, so kann die Wirkung der Streckung auf die Determination der Rich- 
tung der Dorsoventralachse nicht beurteilt werden. 

Es wurden drei Versuchsreihen ausgefihrt, die unter I—III getrennt be 
handelt werden. 

!. Der erste Versuch verfolgte das Ziel, die Ergebnisse BovERiIs an ge- 
streckten Eiern in grésserem Masstabe zu kontrollieren. In allen Richtungen 
gestreckte Eier wurden aus der Kapillare in mit Spermien versetztes Meer- 
wasser ausgestossen. Nachdem die Ejier die erste Furchungsspindel aus- 
gebildet hatten, wurden monosperm! befruchtete, in geeigneter Richtung ge- 
streckte Eier ausgesucht und ihr eines Ende vitalgefarbt. Es zeigte sich, dass 
bei 21 Larven, die beurteilt werden konnten, 20 die Streckungsachse in der 
Medianebene hatten. Damit war die Angabe Boveris bestatigt, dass man durch 
Deformierung des Eies die Medianebene kunstlich bestimmen kann. 

II. Da die Dorsoventralachse polar ist, muss eine Verschiedenheit der bei- 
den Enden des gestreckten Eies bestehen. Bei der Passage durch die Kapil- 
lare kann das eine Ende als ,,Vorderende“, das andere als ,,Hinterende“ be- 
zeichnet werden. Um festzustellen, ob Vorderende und Hinterende zur 
Determination in Beziehung stehen, wurde in der zweiten Versuchsreihe das 
Vorderende schon gefarbt, wenn das Ei in der Kapillarmuindung lag. Nach 


der Farbung wurden die Eier aus der Kapillare getrieben. Zur Befruchtung 


wurden einige Spermien mit einer feinen Mundpipette der Eioberflache zu- 


gefuhrt. 
Von den 30 zu beriicksichtigenden Keimen waren 25 ventral und 5 dorsal 
gefarbt. Schon diese Zahlen geniigen, um zu zeigen, dass das vordere Ende 
1 In dieser Weise gestreckte Eier werden sehr leicht polysperm befruchtet, wenn 
mehrere Spermien anwesend sind. 
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als Ventralseite bevorzugt wird, und dabei spielt es keine Rolle, ob dieses 
Inde aus ektodermalem oder entodermalem Material besteht. 
dorsal gefarbten Larven zeichneten sich durch starkere Farbung als die 


ubrigen aus. 


III. Der Gedanke lag nahe, zu prifen, ob eine Giftwirkung des Nilblau- 


he; d 


sulfates bei den starker gefarbten Keimen die Umkehrung der Dorsoventral- 


irkt hat. Zur Prufung dieser Annahme wurde das vordere Ende wie 
m vorigen Versuch behandelt, nur mit dem Unterschied, dass ich es viel 
Von 8 Larven waren 3 ventral und 5 dorsal gefarbt. Um die 
ffkonzentration noch hodher machen zu konnen und dabei die Ver- 
des Farbstoffes ttber das ganze Ei zu verhuten, wurden die Eier 
vorher in der Kapillarmundung stark gefarbt. Nachdem sie sich 
geefurcht hatten, wurden sie noch einmal stark gefarbt. Viele 
starben ganz oder teilweise. Von 7 Larven, die sich ganz ent- 

1 ventral und 6 dorsal gefarbt. Mit zunehmender Starke 

wurde das Vorderende immer Ofter zur Dorsalseite. Als Schluss- 

drei Versuchsreihen ergab sich, dass das durch die Kapuillare 

Ende des Eies durch irgendeine wahrend der Passage ent- 
Veranderung zur Ventralseite determiniert wird. Wird dieses Ende 


wird offenbar das entgegengesetzte Ende zur 


Versuchsreihen wird jetzt noch eine als IV angeschlossen. Diese 

sind in Roscoff ausgefthrt worden. Da der Pigmentring des 
centrotus-Eies hier zu schwach ist, um nach der Streckung wahr- 
geenommen zu werden, konnten nicht nur solche Eier ausgewahit werden, die 
einen grossen Winkel zwischen Eiachse und Streckungsachse hatten. Es wur- 
den deswegen viele Keime gefunden, bei denen einer der beiden Pole radiar- 
symmetrisch gefarbt worden war. In dieser Versuchsreihe wurde darauf Ge- 
gelegt, das die Farbung sehr schwach war. Von 33 behandelten Eiern 
3 cytolysiert oder stark pathologisch. Von den 30 wohlentwickelten war 

die Farbung zu schwach oder diffus, 5 waren radiarsymmetrisch (2 ani- 

3 vegetativ), 27 ventral und 1 dorsal gefarbt. Die einzigen uns 
interessierenden Falle sind die der zwei letzten Gruppen. Von den 21 ventral 
gefarbten Keimen waren 19 symmetrisch und 2 ventro-lateral gefarbt. 3 von 
den symmetrisch gefarbten hatten ihre gestreckte Form beibehalten und hatten 
eine Ventralseite an jedem Ende. Ich habe solche Larven frither als biventral 
bezeichnet. Der dorsal gefarbte Keim ist wie die tbrigen schwach gefarbt. Bet 
schwacher Farbung nehmen die Ausnahmen von der oben aufgestellten Regel 
ab. Durch diese letzte Versuchsreihe ist die fruhere Auffassung bestatigt wor- 
"s zeigt sich aber, dass Ausnahmefalle durch andere, unbekannte 


Ursachen hervorgerufen werden konnen. 
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Abb. 2. Keim von Paracentrotus lividus 

in Richtung der Ejiachse gestreckt. Das 

punktierte Gebiet stellt ,,Vorder- 

ende“ des gestreckten Eies dar, Frei- \bb. 3. Derselbe wie in Abb. 2. 48 Stunden 
handzeichnung. nach der Befruchtung. 150/1. 

Von einigen der radiarsymmetrisch gefarbten Keime wurde die gestreckte 
Form bis in spatere Stadien mehr oder weniger beibehalten. Die beiden 
Iipole liegen an oder sehr nahe an den beiden Enden des Eies. Ich beschreibe 
hier zwei Falle, die im grossen und ganzen mit ahnlichen, in der friheren 
Mitteilung beschriebenen Fallen tibereinstimmen. Sie sind nur hier besser ent- 
wickelt. Der eine ist weniger gestreckt und 24 Stunden nach der Befruchtung 


als Abb. 2 dargestellt. Das ganze Entoderm ist gefarbt und stellt also das vor- 


Abb. 4. In Richtung der Eiachse gestreckter Keim von Paracentrotus lividus 30 Stunden 
nach der Befruchtung gezeichnet. a von der linken Seite, b von der 
Ventralseite gesehen. 150/1. 


dere Ende dar. Die gestreckte Form kann immer noch beobachtet werden, und 


die Wimperschopfplatte ist stark vergrossert. 48 Stunden nach der Befruch- 


tung ist dieselbe Larve in Abb. 3 wieder gezeichnet. Die Abweichungen von 
der normalen Entwicklung sind vor allem an dem Orallobus zu finden, der von 


der machtigen Wimperschopfplatte ganz bedeckt ist. Von Oralfortsatzen ist 
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nichts zu sehen (vgl. S. 221). Der Mund ist in Ubereinstimmung mit den 
Verhaltnissen in animalisierten Larven vegetativwarts verschoben. Er sitzt 
ausserdem etwas rechts von der Medianebene. An dem linken Skelett ist 
die einzige Abweichung vom normalen die, dass der Oralstab infolge der 
Veranderungen im Orallobus etwas zu kurz ist. Das rechte Skelett ist weniger 
gut entwickelt. Sowohl Korperstab als Analstab sind kurzer als links, und der 
Oralstab wachst als zweiter Analstab in den Analfortsatz ein. 

In dem zweiten Fall ist die gestreckte Form viel besser erhalten und die 
dorsoventrale Organisation viel schwacher. Trotzdem ist sowohl Ekto- als 
E-ntoderm als bilateralsymmetrisch anzusprechen (Abb. 4 a und b). Die stark 
vergrosserte Wimperschopfplatte ist blau, war also das vordere Ende bei 


der Streckung. Ein Stomodaum ist eben in dem abgebildeten Stadium 


gerade in Bildung begriffen. Im Ektoderm tritt eine eigentiimliche Verdop- 


pelung auf. Es gibt namlich zwei teilweise gemeinsam verlaufende Flimmer- 
bander. Das eine umkreist den animalen Teil des Keimes senkrecht zur Ei- 
achse, gerade vegetativ von der Mundbucht. Das andere fallt auf der Ventral- 
seite mit dem anderen Flimmerband zusammen, auf der Dorsalseite ver- 
lauit es dagegen viel vegetativer und steht deswegen schief im Verhaltnis zur 
Eiachse. Es scheint, als ob die Flimmerbander die Skelettbildner in besonderer 
Weise beeinflussten, denn diese sammeln sich unter den Flimmerbandern an 
und ordnen sich in zwei Ringen, anstatt wie normalerweise in einem. Das 
Skelett ist mangelhaft entwickelt. Auf der Ventralseite gibt es unter dem ani- 
malen Flimmerband links einen Dreistrahler, der wohl mit einem normalen 
zu vergleichen ist. Unter dem vegetativen Flimmerband finden sich dorsal 
ausserdem einige unregelmassig angeordnete kleine Skelettstucke. Das Ento- 
derm scheint von normaler Grosse zu sein. Die Gliederung hat eben ange- 
fangen, und das Colom wird bald abgeschnurt werden. 

Wir lernen von den zwei oben beschriebenen Fallen sowie von den ahn- 
lichen Larven von 1932 zwei wichtige Sachen: 1. Bei vergrossertem Abstand 
zwischen dem vegetativen und dem animalen Material tritt eine Animalisierung 
des animalen Ektoderms auf, die sich in der Vergrosserung der Wimperschopf- 
platte und der Verschiebung des Mundes zeigt. Die Bedeutung dieser Tat- 
sache wird unten (S. 339) diskutiert. 2. In dem Masse, wie der Abstand 
zwischen dem animalen und dem vegetativen Material wachst und die Mog- 
lichkeiten ihrer Zusammenwirkung abnehmen, ist auch die dorsoventrale und 
damit auch die bilateralsymmetrische Organisation schwacher ausgebildet. 
Schon fruher (1932 c) bin ich zu dem Schluss gekommen, dass die Ventral- 
seite und damit auch die dorsoventrale Organisation unter Zusammenwirkung 
der animalen und vegetativen Gefalle entsteht. Da weiter die Ansicht ver- 
treten wurde, dass sowohl das vegetative wie das animale Gefalle auf der 
Dorsalseite schneller als auf der Ventralseite abnimmt, folgt daraus, dass die 


am radiarsten gebauten Gebiete des Keimes in unmittelbarer Nahe der Pole 
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zu finden sind. Diese Verhaltnisse werden eingehender unten (S. 347) be- 


handelt. Auch Hoérstapivus (1935) kommt auf Grund seiner Isolierungsver- 
suche zu der Auffassung, dass die dorsoventrale Organisation unter Zusam- 
menwirkung animaler und vegetativer Krafte ensteht. 

Uber die Determination des Verlaufes des Flimmerbandes gibt der eben 
beschriebene Fall auch Aufschluss. RUNNsTROM (1928 b) spricht auf Grund 
seiner Befunde an Li‘'-Keimen die Ansicht aus, dass der Wimperschopi ,,nor- 
mal den Verlauf der Wimperschnur determiniert. Wenn das Akron bei Li- 
Wirkung wegfallt, hat die Wimperschnur, wie HEersst nachgewiesen hat, 
einen atypischen Verlauf. Sobald das Akron durch K-Zusatz zu dem Li- 
Seewasser zu einer starkeren Ausbildung gelangt, wird der Verlauf der Wim- 
perschnur normal.“’ RUNNsTROM verweist auch auf die von Hergst in 
freiem Meerwasser geztichteten Keime, bei denen ein Wimperschopf aus- 
gebildet ist, die Wimperschnur aber einen atypischen Verlauf hat. Diese Ver- 
haltnisse sprechen gegen die oben angefuhrte Auffassung, wie auch der eben 
geschilderte Fall. Dass das vegetative Flimmerband hier wie in anderen ahn- 
lichen Fallen (vgl. LinpAHL 1932 e) etwa senkrecht auf der E1achse steht, 
konnte vielleicht dadurch erklart werden, dass die Entfernung vom Wimper- 
schopf grosser und deswegen dessen Wirkung kleiner als normal ist. Was das 
animale Flimmerband betrifft, kann aber hiervon nicht die Rede sein. Die 
zbnorme Ausbildung dieses Flimmerbandes kann auch nicht auf die Aus- 
breitung des Wimperschopfes zurtickgefuhrt werden, da das Flimmerband 
in animalisierten Keimen immer den normalen Verlauf zeigt (vgl. unten). Aus- 
serdem konnte man erwarten, dass der vergrosserte Wimperschopf eine ver- 
starkte determinierende Wirkung hatte. Zuletzt sei angefthrt, dass das Flim- 
merband bei Li'-Keimen seine normale Beziehung zur Eiachse haben kann, ob- 
wohl der Wimperschopf ganz fehlt (vgl. Abb. 6). Auf Grund der oben be- 
sprochenen Tatsachen finde ich es nicht wahrscheinlich, dass der Verlauf des 
Flimmerbandes von dem Wimperschopf determiniert wird. Die gestreckten und 
die bei SO'-Mangel geztichteten Keime, die einen abnormen Verlauf des Flim- 
merbandes zeigen, haben die mangelhafte Ausbildung der dorsoventralen Orga- 
nisation gemein. Ich finde, dass man darin die Ursache des abnormen Verlaufs 
des Flimmerbandes zu suchen hat. Die Verhaltnisse in den Li’-Keimen wer- 
den unten besprochen (S. 200). 

In der oben angefihrten Mitteilung wird der bei der Streckung wirksame 
Mechanismus der Determination besprochen. Es konnte nach den wahrend der 
Streckung und an gestreckten Eiern gemachten Beobachtungen geschlossen 
werden, dass das vorangehende Ende des Eies stark gedehnt wird. Dies 
scheint vor allem der ,,viscosen’’ Schicht der Rinde (LINDAHL 1932 b) zu 
gelten. Es wurde in einer kleineren Anzahl von Versuchen gezeigt, dass das 
vordere Ende empfindlicher fiir Elektrolytenmangel ist als das hintere, was 


auf eine grossere Instabilitat der Plasmakolloide zurtickgefiihrt wurde. Eine 
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erossere Instabilitat der Plasmakolloide der prasumptiven Ventralseite war 
schon von RUNNsTROM (1925 c) bei K’-Mangel nachgewiesen worden und 
konnte neuerdings von FORSTER und OrsTROM (1933) in KCN-Losungen kurz 
nach der Befruchtung demonstriert werden. Diese Verfasser konnten in 
diesem fruhen Stadium eine dorsoventrale Determination nachweisen, die, 
vach den Streckungs- und Zentrifugierungsversuchen zu urteilen, sehr labil 
sein muss. 

Das Obenstehende zeigt, dass es nicht die gestreckte Form an sich ist, die 
determinierend wirkt, wie man nach DaLcg (1935) meinen konnte vel. auch 
die fruher zitierte Mitteilung. 

Die Giftwirkung des Nilblausulfats muss eine mehr oder weniger spezi- 
fische Hemmung des Stoffwechsels bedeuten. Wenn der Stoffwechsel des 
vorderen Endes herabgesetzt ist, wird das hintere Ende, dessen Stoffwechsel 
ungestort verlauft, zur Ventralseite, d. h. die Ventralseite entsteht da, wo der 
normale Stoffwechsel am starksten ist. Es liegt nahe anzunehmen, dass in 
dem gestreckten Ei, das nicht vergiftet ist, das zur Ventralseite werdende 
vordere Ende durch einen kraftigeren Stoffwechsel gekennzeichnet ist. Ein 
Unterschied zwischen den beiden Enden des gestreckten Eies in Bezug auf 
Stotiwechselintensitat habe ich nicht zeigen konnen. Es fragt sich aber, wie 
eine Dehnung den Stoffwechsel fordern kann? Es ist zu empfehlen, sich Un- 
tersuchungen uber die Wirkung von Dehnung in anderen Objekten zuzuwen- 
den. Es liegt eine Reihe von Untersuchungen vor, die mit Muskeln von Rana 
temporaria ausgefuhrt worden sind (vgl. U. v. EULER 1935, wo die altere 


T 


Literatur auch referiert ist). Wenn der Froschmuskel gedehnt wird, steigt die 


Warmeproduktion sehr stark an. Auch nimmt der Sauerstoffverbrauch zu, 


wie es von FENG (1932) gezeigt wurde. v. EULER untersuchte den Einfluss 
verschiedener pH und fand eine Verstarkung der Warmeproduktion auf der 
alkalischen und eine Verminderung auf der sauren Seite des Neutralpunktes. 
Als eine mogliche Erklarung dieser Verhaltnisse fihrt er an, dass die Spal- 
tungsprozesse, die als Grundlage der Warmeproduktion anzunehmen sind, thr 
pH-Optimum auf der alkalischen Seite des Neutralpunktes haben, Er lehnt 
deswegen die Annahme FENGs (1932) ab, dass es sich um einen Phosphagen- 
abbau handelt und fithrt andere Moglichkeiten an. Wenn die Muskeln ent- 
spannt werden, sinkt die Warmeproduktion bald wieder auf den ursprung- 

Wert ab. Lagen ahnliche Verhaltnisse bei der Streckung in dem 
Seeigelei vor, ware ein erhohter Umsatz eben wahrend der Streckung des 
Eies zu erwarten; denn, wie die Warmeproduktion bald nach der Entladung 
der Muskel zu Ende ist, mtissen auch die Spaltungsvorgange mit dem Auf- 
héren der Dehnung bald erloschen. Es fragt sich aber, ob nicht der ,,gedehnte* 
Zustand im Ei auch nach dem Aufhoren der Dehnung bestehen kann? Bei 
der Beurteilung dieser Frage muss vor allem die Grosse der elastischen Krafte 


im Ei geschatzt werden. Dass diese Krafte mit denen im Muskel nicht vergli- 
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chen werden konnen, sieht man sofort ein, und die Moglichkeit, dass ein ,,ge- 
dehnter“ Zustand besteht, lange nachdem die Dehnung in der Kapillare auf- 
gehort hat, kann deswegen nicht ausser Acht gelassen werden. Die Beein- 
flussung des Stoffwechsels im Vorderende des gestreckten Eies muss jeden- 
falls wahrend der Entwicklung andauern, um in die Determination eingreifen 
zu konnen. Wenn auch nicht dieselben Spaltungsvorgange in dem gestreckten 
Seeigelei wie in dem gedehnten Temporaria-Muskel stattfinden, halte ich es 
doch fir wahrscheinlich, dass irgend welche bei der Dehnung der Eiwand 
entstehenden Spaltungsprodukte den Stoffwechsel fordern und damit in die 
Determination eingreifen. 

Zu ahnlichen Gesichtspunkten fiihrten Versuche mit zentrifugierten Eiern 
(LINDAHL 1932 d). RUNNsTROM (1925 b) hatte gezeigt, dass die Dorsoven- 
tralachse im Seeigelkeim durch Zentrifugierung des Eies determiniert wer- 
den kann. Dies konnte schon aus den Zentrifugierungsversuchen von Lyon 
(1906, 1907) und MorGan und Lyon (1907) geschlossen werden. Es wurde 
gefunden, dass in dem zentrifugierten Ei von Arbacia pustulosa der zentri- 
fugale Teil und in dem zentrifugierten Ei von Psammechinus microtubercu- 
latus der zentripetale Teil zur Ventralseite wird. In zentripetalen Fragmen- 
ten von Arbacia pustulosa, die durch starkes Zentrifugieren gewonnen waren, 
wurde der zentripetale Teil vorzugsweise zur Ventralseite. Gemeinsam fir 
alle diese Falle ist, dass die Ventralseite da entsteht, wo grossere Mengen 
von geformten Substanzen wahrend der Entwicklung angehauft sind. Nehmen 
wir an, dass diese die Determination beeinflussen. Die zunachst liegende 
Moglichkeit ist, dass sie eine unspezifische lokale Forderung des Stoff- 
wechsels hervorrufen. Dass die geformten Substanzen eine spezifisch ven- 


trale Wirkung haben, ist wenig wahrscheinlich, da in den drei Fallen die ge- 


formten Substanzen wahrscheinlich verschieden sind. Jedentalls handelt es 


sich um verschiedene Substanzen, wenn es auf die Determination der Ven- 
tralseite in dem ganzen Arbacia-Ei und in dem zentripetalen Fragment dieses 
Eies ankommt. Beztglich einer allgemeinen fordernden Wirkung der geform- 
ten Einschlisse wurden zwei Moglichkeiten diskutiert. Es konnen an ihnen 
enzyme adsorbiert sein. Wo sie angehauft sind, ist folglich die Enzymaktivitat 
und damit der Stoffwechsel erhoht. In der Tat ist eine 5mal grossere Pep- 
tidase-Konzentration in dem zentrifugalen als in dem zentripetalen Fragment 
des Psammechinus-Eies von PHILipson (1934) nachgewiesen worden.' Die 
andere Moglichkeit, die erwogen wurde, griindet sich auf den Gedanken, dass 
die geformten Substanzen bei ihrer Auflosung und Abbau teils Brennstoffe 

Die Beschreibung PHiILipsons von dem zentrifugierten Psammechinus miliaris-Ei 
stimmt so genau mit den Verhaltnissen im zentrifugierten Ei der nahe yerwandten Form, 
Psammechinus microtuberculatus, uberein, dass hier dieselbe Substanzverteilung bei der 
Zentrifugierung stattfinden muss. Moglicherweise besteht ein Zusammenhang zwischen 


dem frithen Verschwinden des zentrifugal angehauften, geformten Materials (LINDAHL 
1932 d) und der von PurLipson hier nachgewiesenen hohen Peptidase-Aktivitat. 
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und teils Bausteine fur stattfindende Synthesen liefern, und dass sie, wo sie 
zu grossen Massen dauernd angehauft sind, dadurch eine allgemeine For- 
derung des Stoffwechsels hervorrufen konnten. 

Neuerdings ist die Atmung in zentripetalen und zentrifugalen Fragmenten 
des Airbacia-Eies von SHAPIRO (1935) untersucht worden. Vor der Befruch- 
tung ist die Atmung der zentrifugalen Fragmente grosser als die der zentri- 
petalen. Bei der Befruchtung steigt die Atmung der zentrifugalen Fragmente 
garnicht, wahrend eine grosse Zunahme der Atmung in den zentripetalen 
stattfindet, so dass nach der Befruchtung die Atmung der zentripetalen Frag- 
mente grosser ist als die der zentrifugalen.t Da die Messungen SHAPIROS 
bald nach der Befruchtung ausgefuhrt worden sind, besagen sie nichts uber 
die diskutierte Frage. Wir konnen eine lokale fordernde Wirkung der ge- 
formten Einschlusse auf den Stoffwechsel erst dann erwarten, wenn die Kon- 
zentration der an den geformten Substanzen adsorbierten Fermente oder die 
aus den geformten Substanzen stammenden Substrate begrenzender Faktor 
des Stoffwechsels sind. Wir wissen bis jetzt nicht viel uber diese Fak- 
toren. Es scheint aber wahrscheinlich, dass je hoher der Umsatz ist, desto 
mehr werden Fermente und Substrate in Anspruch genommen. Der Stoff- 
wechsel (Atmung) nimmt mit dem Alter zu (vgl. unten). Die Moglich- 
keiten, dass durch lokal angehaufte geformte Substanzen lokale Unterschiede 
im Stoffwechsel hervorgerufen werden, werden damit auch grosser. 

Die Entstehung von zwei Ventralseiten in gestreckten Keimen, die ihre 
gestreckte Form bis in spate Stadien behalten hatten, fuhrte zu der Auffas- 
sung, dass in normalen Keimen die Entstehung einer zweiten Ventralseite von 
der ursprunglichen unterdrickt wird. Da ferner sowohl aus den Streckungs- 
wie den Zentrifugierungsversuchen hervorzugehen scheint, dass die Lage der 
Ventralseite durch irgend eine lokale Forderung determiniert wird, wurde 


weiter gefolgert, dass von hier aus die dorsoventrale Achse determiniert wird. 


4, UBER ANIMALISIERTE UND VEGETATIVI- 
SIERTE KEIME. 


a) Uber die Morphologie vegetativisierter Keime. 


Hergst machte 1893 die uberaus wichtige Entdeckung, dass Li’ den Ent- 
wicklungsgang des Seeigelkeims in ganz spezifischer Weise beeinflusst. Er 
konnte auch aus seinen Li’-Studien Schliisse ziehen, die fiir die Entwicklungs- 

1 Der Unterschied ist aber, wie es SHAPIRO hervorhebt, zu klein, um statistisch erfasst 
werden zu konnen. Die grosse Variabilitat des Seeigeleies erlaubt eine derartige 
statistische Behandlung, wie SHAPIRO ausgefuhrt hat, nur, wenn ein sehr grosses Ma- 
terial vorliegt. Meines Erachtens nach konnen hier bei der Berechnung des Mittelwer- 
tes nur diejenigen Werte benutzt werden, die paarweise zusammengehoren. Werden 
die Mittelwerte in dieser Weise berechnet, so wird der Unterschied noch kleiner. 
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mechanik von grésster Bedeutung gewesen sind. Seitdem sind Arbeiten iiber 
die Li’-Entwicklung von Mac Artuur (1924), v. Usiscn (1925 a, 1929), 
RUNNsTROM (1928 b, 1929, 1931), WATERMAN (1932), LINDAHL (1933) 
erschienen. 

Die Fulle von Formen, die unter der Wirkung von Lithium entstehen, k6n- 
nen alle auf drei in verschiedener Intensitat vorhandene Faktoren zuriickge- 
fuhrt werden: Vegetativisierung, Exogastrulation und Differenzierungshem- 
mung. Der dritte dieser Faktoren, der immer unvorteilhaft fiir das Studium 
der zwei anderen ist, kann im allgemeinen dadurch vermieden werden, dass 
die Keime rechtzeitig in normales Meerwasser uberfiihrt werden. Hier wird 
vor allem die Vegetativisierung, die wesentlichste Erscheinung der Li‘-Wir- 
kung, uns beschaftigen. Es ist sehr wichtig, die verschiedene Zuganglichkeit der 
verschiedenen Keimbezirke fur die Vegetativisierung feststellen zu k6nnen. 
Angaben in dieser Richtung sind in der Literatur zu finden; MacArTHUR 
weist darauf hin, dass die Hemmung in dem animalen Teil des Keimes am 
grossten ist und sieht darin die Ursache des Hervorriickens des Entoderms. 
Ohne Kenntnis der Arbeit MAcARTHURs ist RUNNSTROM zu einer Ahnlichen 
Auffassung der Li'-Wirkung gekommen und spricht in diesem Zusammenhang 
von einer Unterdrickung der Differenzierung des animalen Poles. Auf den 
Mechanismus der Li’-Wirkung wird erst spater eingegangen. Ich beschranke 
mich hier auf die Darstellung des Tatsachenmaterials. 

Die Vegetativisierung habe ich oben (S. 184) als eine Verschiebung der 
Organgrenzen in animaler Richtung definiert. Die vegetativen Organe neh- 
men auf Kosten der animalen zu. Es fragt sich, ob die Verschiebungen der 
verschiedenen Grenzen einander proportional sind. Nach RUNNsTROM (1928 b) 
zitiere ich folgendes: ,,Es ist schon von Hergst festgestellt worden, dass eine 
Ausbreitung des Urdarmabschnittes bei schwacherer Li'-Wirkung nicht ein- 
trifft. Dagegen ist bei solchen Larven schon eine Hemmung der Differen- 
zierung des animalen Teiles zu konstatieren. Es bleibt die Ausbildung des 
Akrons aus, und die Skelettbildner sind animalwarts verschoben.‘‘ Damit ist 
die oben gestellte Frage schon beantwortet. Obwohl die Ekto-Entodermgren- 
ze sich nicht verschoben hat, ist die ektodermale Zone, die die Skelett- 
bildner anlockt, animalwarts mit ihren beiden Grenzen verschoben, und die 


vegetative Grenze des Wimperschopfes so weit animalwarts, dass der ganze 


Wimperschopf in ektodermales Blastulaepithel umgewandelt worden ist. (Ich 


spreche hier lieber von Veranderung der Determinationsrichtung als von Hem- 
mung, oder Unterdruckung, vgl. weiter S. 236.) Nach der Auffassung RUNN- 
STROMS ist eine Ausbreitung des Entoderms zu erwarten, sowie die animalen 
Differenzierungen wegfallen. Dass dies nicht bei schwacher Li'-Wirkung vor- 
kommt, erklart er mit der Annahme einer grésseren Resistenz der vegetativen 


Teile des Ektoderms gegen Li’ und fiigt hinzu: ,,Eine Verschiebung der Zone 


13. A. Z. 1936. 
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der Skelettbildner tritt dagegen als unmittelbare Folge der Unterdruckung des 
Akrons ein.“ 

Eine feine Abstufung der Li'-Wirkung erreicht RUNNsTROM (1928 b) durch 
K’-Zusatze zu den Li’-Meerwasser-Gemischen. Wenn man die speziellen 
Verhaltnisse der reinen Li-Wirkung studieren will, ist dies nicht ratsam, da 
man nicht weiss, ob zwischen K* und Li’ einfacher Antagonismus vorliegt, oder 
ob die beiden Elektrolyte die Morphologie auf verschiedenen Wegen beein- 
flussen (vgl. unten). Versucht man eine sehr schwache Li’'-Wirkung in der 
Weise zu erzielen, dass man mit sehr niedrigen Li'-Konzentrationen behandelt, 


kompliziert sich die Sache dadurch, dass die Eindringungsgeschwindigkeit 
; 


jetzt klein ist. Li’ beginnt also in einem spateren Stadium zu wirken, was einen 


zeitlichen Faktor einschliesst. Ich versuchte deswegen eine sehr schwache 
Li'-Wirkung dadurch zu erreichen, dass die Eier schon vor der Befruchtung 
mit LiCl wahrend langerer Zeit (19 Stunden) behandelt wurden. Um die 
Eioberflache durchlassiger zu machen, wurde die isotonische LiCl-Losung mit 
Ca-freiem anstatt mit normalem Meerwasser vermischt (vgl. RUNNSTROM 
1925 c, 1928 d). In Vorversuchen zeigte es sich, dass die in gewohnlichen Lr’- 
Versuchen verwendbaren Li’-Konzentrationen vollkommen ohne Wirkung sind. 
Daraus ist zu schliessen, dass Li’ schwer in das unbefruchtete Seeigelei ein- 
dringt, obwohl die Behandlung in Ca‘’-freiem Meerwasser vorgenommen 
wurde. Es musste die doppelte Menge isotonischer Losung (0,65 Mol.) ge- 
braucht werden, um die ersten Zeichen einer Wirkung zu erreichen. Die unbe- 


fruchteten Eier wurden in folgende Gemische wuberfuhrt: 


a 45 ccm Ca-freiem Meerwasser + 5 ccm isot. LiCl 

ITT. 

IV. 

V. 

VI. 
[\V—VI dienen als Kontrolle teils fur die starke Verdtinnung einiger Meer- 
wasserkomponenten, teils fur die lange Behandlungszeit. 19 Stunden spater 


wurden die Eier wiederholt gewaschen und befruchtet. In den Kulturen I—III 


wurden etwa 90 % ohne Membran befruchtet, in IV—VI hoben 100 % der 
Eier eine Membran ab. Die Entwicklung verlief in I1V—VI in jeder Hin- 
sicht normal. In II und besonders in III wurde, wenn die Keime sich im 
Gastrulastadium befanden, eine grosse Anzahl von Keimen beobachtet, bei 
denen der animalste Teil ein niedriges Epithel ausgebildet hatte. Der Skelett- 
bildnerring ist in keinem Falle animalwarts verschoben. Drei Tage nach der 
Befruchtung wurden die Kulturen wieder untersucht. Fast samtliche Larven 
in I sind als normale Plutei ausgebildet, die aber einen speziellen Defekt haben. 


Der Mund fehlt im allgemeinen ganz oder ist, wenn vorhanden, viel kleiner 
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als normal und schliesst sich nicht wie gewohnlich der Wimperschopfplatte 
unmittelbar an (vgl. Abb. 16), sondern entsteht in einiger Entfernung davon. 
RUNNsSTROM (1929, Abb. 3 und 5) bildet einige Larven ab, bei denen die Anal- 
fortsatze breiter als normal und von tiberzahligen Skelettstaben gestiitzt sind. 
In dem einen Falle (Abb. 3) ist sowohl Wimperschopfplatte als Mund vor- 
handen. Oralfortsatze fehlen und der Mund ist vegetativer als normal ent- 
standen, In dem anderen Falle (Abb. 5) ist kein Mund gezeichnet. Der Oral- 
lobus ist sogar mit Oralfortsatzen ausgebildet. Die Reihenfolge der Verschie- 
bungen ist hier offenbar eine andere. Die Keime sind mit 
K*-Li'-Gemischen von isot. L6sungen von KCl und LiCl 
und Meerwasser behandelt worden. Bei den oben beschrie- 
benen Larven ist die Wimperschopfplatte wohl ausge- 
bildet, und dies gilt auch fur die Oralfortsatze. Bei den 
ibrigen gibt es keine Wimperschopfplatte und keine Oral- 
fortsatze. Sonst sind sie normal. Ausser den eben beschrie- 
benen zwei Typen ist in II und III noch einer zu finden, 
der in Abb. 5 dargestellt ist. Es fehlen hier Mund, Wim- 
perschopfplatte und Oralfortsatze. Der Orallobus hat nicht 
die normale Breite. Die Analfortsatze sind dagegen viel 
breiter als normal und sind von 2—3 Analstaben gestutzt. 
Das Skelett ist nicht animalwarts verschoben. Dieser Ty- 
pus ist sehr zahlreich in III. Bei dem in Abb. 5 abgebil- app. s. Keim von Pa- 
deten Keim gibt es auf der linken Seite einen Anal- ‘acentrotus lividus, 
: als unbefruchtetes Ei 
stab in normaler Lage. Ein zweiter entspringt dem Quer- jg Stunden mit 30 
stab. Auf der rechten Seite ist der normale Analstab ¢cm Ca-freiem Meer- 
wasser 20 ccm 1sot. 
verkummert. Medianwarts davon sind aber 3 Analstabe LiCl-Lésung  behan- 
vorhanden, von denen einer dem Querstab, ein anderer elt. 37 Tage nach 


der Befruchtung ge- 
dem unbekannten Ast des Dreistrahlers aufsitzt. Ein zeichnet. Das Ento- 


dritter geht eben von dem Verzweigungspunkt des Drei- derm nur teilweise 
eingetragen. 150/I. 


strahlers ab. Ob eine sehr kleine Verschiebung der Ske- 
lettbildnerzone stattgefunden hat, kann nicht entschieden werden. Gegen 
diesen Versuch kann angeftihrt werden, dass eine verschiedene Beeinfluss- 
barkeit durch Permeabilitatsunterschiede vorgetauscht werden kann. Das vor 
der Befruchtung sehr langsam eindringende Li’ ist mit grosster Wahrschein- 
lichkeit beim Anfang der Furchung gleichmassig verteilt. Es diffundiert aus 
den Embryonen heraus, und es ist anzunehmen, dass dies mit der niedrigsten 
Geschwindigkeit in den animalsten Teilen vor sich geht. Deswegen konnte 
sich nur hier eine Li’'-Wirkung entfalten. Wurden wir aber Schlussfolgerungen 
uber die Permeabilitat aus den Ergebnissen bei Behandlung mit Li’ nach der 
Befruchtung ziehen, dann wiirden wir auf eine hdhere Permeabilitat fiir Li’ in 
den animalsten Teilen des Keimes schliessen, denn schwache Li-Konzentratio- 
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nen rufen nur hier eine Wirkung hervor. Dem oben angeftthrten Einwand 
kann aber kaum eine Bedeutung zugemessen werden. Das Eindringen von Li’ 
in den Keim ist schon in der Literatur diskutiert worden. HEergpst (1893) 
sowie SPEK (1918) sind der Meinung, dass Li’ vor allem in die vegetativen 
Teile des Keimes eindringt. Auch RUNNsTROM (1925 Cc) ist zu der Auffassung 
gekommen, dass der vegetative Teil des Keimes fur Elektrolyte permeabler 
als der animale ist. Er deutet seine Ergebnisse auch in anderer Weise (RUNN- 
STROM 1928 a), referiert aber wieder (1928 b) seine urspriingliche Auffas- 
sung. Die oben wiedergegebenen Ansichten sind als Hilfshypothesen anzu- 
sehen, die zur Deutung gefundener Tatsachen geschaffen worden sind. Ich 
muss in derselben Weise unten die Hypothese aufstellen, dass die Elektroly- 
tenpermeabilitat in den vegetativen Teilen hoher als in den animalen ist, um 
damit die Verhaltnisse in den nach der Befruchtung mit SCN’ behandelten 
kiern zu erklaren (S. 238). 

Das erste Organ, das beeinflusst wird, ist der Mund. Dies deckt sich gut 
mit den Erfahrungen RUNNsTROMs (1928 b, S. 398), dass bei gentigend gros- 
sen K’-Zusatzen zu den Li’-Kulturen die Ausbildung des Stomodaums mehr 
oder weniger gehemmt sein kann, obwohl eine etwa normale Ausbildung des 
Vimperschopfes vorhanden ist. Die vegetative Verschiebung des verkleiner- 
ten Mundes bleibt ratselhaft. Man wurde hier die entgegengesetzte Verschie- 
bung erwarten. Es ist ja auch nicht ausgeschlossen, dass die Beeinflussung 
des Stomodaums anderer Art ist, und nichts mit den Grenzverschiebungen 
zu tun hat. Ein Ausfall des Stomodaums allein ist auch unter Umstanden bei 
Behandlung mit NaSCN nach der Befruchtung erhalten worden (vgl. Abb. 
58 und S. 233). 

Nach dem Stomodaum kommen Wimperschopfplatte und Oralfortsatze 
an die Reihe, ohne dass andere Verschiebungen konstatiert werden konnen. 
Ich habe nie einen Ausfall der Wimperschopfplatte ohne ein gleichzeitiges 
Verschwinden der Oralfortsatze beobachtet. Dies muss mit der nahen raum- 


lichen Beziehung der betreffenden Organe zusammenhangen. Die nachste 


Veranderung gilt dem Orallobus, der etwas kleiner wird, und den Analfort- 


satzen, die szugenommen haben, ohne dass weder Skelettbildnerzone noch Ekto- 
Entodermgrenze sichtbar verschoben worden sind. 

Bei dem nachsten Schritt verschiebt sich auch der Skelettbildnerring, und 
dabei werden die Analfortsatze wieder auf etwa normale Breite reduziert. 
Zuletzt verschiebt sich auch die Ekto-Entodermgrenze animalwarts und gleich- 
zeitig bewegen sich auch die Grenzen im Entoderm in derselben Richtung. Abb. 
6 zeigt einen Keim, der nach der Befruchtung behandelt worden ist und bet 
dem die Vegetativisierung so kraftig war, dass eben eine kleine Ver- 
schiebung der Ento-Ektodermgrenze vorhanden ist. Die Skelettbildnerzone 


und die Analfortsatze sind animalwarts verschoben. Der Orallobus mit seinen 
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Differenzierungen fehlt ganz. Es sind auch interessante Verhialtnisse bei der 
gestorten Gastrulation entstanden, auf die aber nicht eingegangen werden 
kann. (Fur die Ausbildung des Extrakorperstabs vgl. RUNNSTROM 1931.) 
Nach Hersst (1893) ko6nnen die Proportionen zwischen den Entodermteilen 
dadurch verandert werden, dass die Keime langer in den Li‘-haltigen Losungen 
vor dem Uberftthren in normales Meerwasser gelassen werden. Der Osophagus 
nimmt dabei auf Kosten des Mitteldarmes zu. (Von 
RUNNSTROM 1928 b umgekehrt zitiert.) RUNNSTROM 
(1928 b) hat dies nachgeprift, konnte aber die Beob- 
achtungen Hergsts nicht bestatigen. Einige Reihen 
von Versuchen wurden angestellt, um die Proportionen 
zwischen den verschiedenen Entodermteilen zu_ver- 
andern. Ich ging dabei von den  Beobachtungen 
Herpsts aus und griindete die Anordnung der Ver- 
suche auf die Auffassung RUNNSTROMs (1931, S. 292), 
dass verschiedene Organgrenzen zu verschiedenen Zeit- 
punkten festgelegt werden, und dass dieses Festlegen 
im grossen und ganzen von dem vegetativen zum ani- 
malen Pol fortschreitet. Da die Diffusionsgeschwindig- 
keit von dem Konzentrationsgefalle abhangt, dringt Li’ 
schneller in die Zellen ein, je grosser die Li’-Kon- 
zentration im Medium ist, und desto friher wurde die 


Li‘-Wirkung eintreten. Die Eier wurden unmittelbar 


nach der Befruchtung in die Li’-Gemische gebracht, app 6 Der Keim (Pa 


die aus 100 ccm Meerwasser und 3, 4, 5 oder 6 ccm racentrotus lividus) 

wurde unmittelbar nach 
der Befruchtung in 100 
den. Es wurden teils Eier von Paracentrotus lividus, ccm Meerwasser + 3 
ccm isot. LiCl-Losung 
uberftihrt und nach 24 
wiesen sich als die geeignetsten, da sie bei einiger- Stunden in normales 
Meerwasser zuruckge- 
bracht. 4 Tage nach 


isotonischer LiCl-Losung (0,64 Mol., Neapel) bestan- 
teils von Sphaerechinus granularis benutzt. Diese er- 


massen kraftiger Li'-Wirkung uberhaupt nicht gastru- 
lieren. Bei den Paracentrotus-Keimen invaginiert oft der Befruchtung  ge- 
der Osophagus mehr oder weniger, was den Vergleich 
der verschiedenen Entodermregionen erschwert. Die Keime wurden 30—45 
Stunden nach der Befruchtung in gewohnliches Meerwasser uberfuhrt. 

Bei steigender Li'-Konzentration nimmt die Li'-Wirkung zu, was eine alt- 
bekannte Sache ist. Bei sehr kraftiger Li'-Wirkung nimmt der Osophagus auf 
Kosten des Mitteldarmes zu.' Wir finden also auch hier eine ungleichmassige 
Verschiebung der Grenzen. Der Osophagus verhalt sich hier wie die Analfort- 


sitze in dem oben beschriebenen Versuch. Auch die unpaarige Colomblase 


1 Dies gilt nur bei Sphaerechinus. Bei Paracentrotus sind diese Verhaltnisse schwer 
zu beurteilen. Man bekommt oft den Eindruck, dass der Osophagus hier wieder an 
Grosse abnimmt. 
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XUNNSTROM 1928b) ist vergrossert, und dasselbe gilt auch fiir das pri- 
mare und das sekundare Mesenchym. Hier ist es aber schwierig einen quanti- 
tativen Einblick zu bekommen. 

Es muss bei diesen Versuchen darauf geachtet werden, dass der Osophagus 
in starkeren Li’-Konzentrationen oft geschadigt wird, — besonders bei lang 
dauernder Behandlung —, und dass dabei oft Zellen den Epithelverband ver- 
lassen. Solche Kulturen konnen nicht berucksichtigt werden. 

Es kann in diesen Versuchen nicht von einem grossen zeitlichen Unter- 
schied des Eintrittes der Li'-Wirkung gesprochen werden, denn es hat sich bet 
Atmungsmessungen herausgestellt, dass Li’ auch bei sehr verschiedenen 
Konzentrationen schon 2 ™% Stunden nach der Zugabe der Li'-Losung in den 
Zellen in maximaler Konzentration vorhanden ist. 

Um sicher die Li'-Wirkung in verschiedenen Zeitpunkten einsetzen zu las- 
sen, wurde die Behandlung in verschiedenen Kulturen verschieden lange nach 
der Befruchtung angefangen. Die Li'-Konzentration sowie die Behandlungs- 
dauer wurde konstant gehalten. Es wurden also die Eier befruchtet und auf 
mehrere Kulturgefasse verteilt und so viel Meerwasser zugesetzt, dass das 
Gesamtvolumen 100 ccm ausmachte. Zu einer der Kulturen wurde sofort, 
zu den anderen 3, 6 und g Stunden nach der Befruchtung 5 ccm isotonischer 
LiCl-Losung zugegeben. 24 Stunden nach dem LiCl-Zusatz wurden die Keime 
der verschiedenen Kulturen wiederholt gewaschen und in normalem Meer- 
wasser weiter gezuchtet. 3 Tage nach der Befruchtung wurden die Kulturen 
mit Formol fixiert und aus jeder 15—20 Larven gezeichnet. Ich konnte die 
Beobachtung Hergsts (1895 a) bestatigen, dass je spater die Larven behandelt 


werden, die Li’-Wirkung um so schwacher wird. Die Proportionen zwischen 


Osophagus und Mitteldarm werden bei spaterer Behandlung nicht verandert. 


Dagegen wird der Enddarm relativ grésser bei spater einsetzender Behand- 
lung. (Anfang der Behandlung 6 und 9 Stunden nach der Befruchiung.) 
Osophagus und Mitteldarm sind hier etwa von normaler Grosse. Es scheint 
also, als ob die Ektoderm-Entodermgrenze spater festgelegt wird als die 
Grenzen innerhalb des Entoderms. Ob die Grenzen innerhalb des Ektoderms 
noch spater festgelegt werden, kann aus diesen Versuchen nicht geschlossen 
werden. Es scheint aber nicht unwahrscheinlich. Man konnte vielleicht die 
spezielle Wirkung auf das Ektoderm, die den schwachen Li’-Konzentrationen 
eigen ist, auf ein langsames Eindringen und demzufolge ein spates Einsetzerm 
der Wirkung zuriickfuhren. Dann mussen die Grenzen im animalen Ektoderm 
die einzigen sein, die noch nicht festgelegt sind, wenn Li’ anfangt, seine Wir- 
kung zu entfalten. Die oben angeftthrten Beobachtungen tber die Geschwin- 
digkeit, mit der Li’ eindringt, machen aber diese Anschauung unwahrscheinlich. 

Zusammenfassend ergibt sich das allgemeine Prinzip, dass die Verschiebung 
der Organgrenzen in einem Keim am kleinsten in dem vegetativsten und am 


grossten in dem animalsten Bereich ist, unabhangig davon, ob die Vegeta- 
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tivisierung stark oder schwach ist. Ich halte es namlich fiir wahrscheinlich, 
dass auch wenn wir keine Verschiebungen der vegetativen Organgrenzen bei 
schwacher Vegetativisierung beobachten k6énnen, sie doch vorhanden sind. Die 
Moglichkeit, dass diese Verhaltnisse durch Verschiedenheiten in der Elektro- 
lytenpermeabilitat bewirkt werden konnten, ist oben besprochen worden und 
wenig wahrscheinlich gefunden. Die prinzipielle Ubereinstimmung bei schwa- 
cher und starker Vegetativisierung macht dies noch unwahrscheinlicher. 

Kine andere bemerkenswerte Eigenschaft der spat behandelten Larven ist, 
dass nur oder jedenfalls besonders die ventrale Halfte des Enddarmes ver- 
grossert ist. Diese Verhaltnisse kénnen in Fallen ver- 
einzelt auftreten, bei denen keine dorsoventrale Orga- 
nisation entdeckt werden kann, tritt aber viel haufiger 
auf, wenn das Ektoderm dorsoventral organisiert ist 
(vgl. Abb. 7). 

Diese ungleiche Verschiebung der Ekto-Entoderm- 
grenze kann entweder dadurch begriindet sein, dass 
diese Grenze dorsal frither als ventral festgelegt wird, 
oder dadurch, dass die Ventralseite der Li‘'-Wirkung 


mehr zuganglich ist als die Dorsalseite. Fir die erste 


dieser zwei Moglichkeiten gibt es keine Stutze, fur die Abb. 7. Sphaerechinus 
granularis. 6 Stunden 
nach Befruch- 
bungen der ventralen und dorsalen Differenzierungen tung in ein Gemisch 
von 100 ccm Meer- 
wasser + 5 ccm isot. 


Herpst (1893) spricht von einer Entodermbildungs- LiCl-Losung _ uber- 


zweite findet man dagegen beim Studium der Verschie- 


im Ektoderm mehrere Anhaltspunkte (vgl. unten). 


fihrt, 24 Stunden 


zone, die durch intensives Wachstum und lebhafte Zell- goiter in normales 


teilung charakterisiert sein soll. Die normale Gastrula- Meerwasser  zuruck- 
. gebracht. 3 Tage nach 
tion kommt nach Herest dadurch zustande, dass ger Befruchtung mit 
Wachstum und Zellvermehrung hier viel starker sind 2 % Formol in Meer- 
als in dem prasumptiven Ektoderm. Diese Auffassung 
bezieht er folgenderweise auf die Li'-Entwicklung: ,,Betrachten wir nam- 
lich mit einem Kernfarbungsmittel tingierte Lithiumlarven, bei denen 
der Urdarmabschnitt den ektodermalen Gastrulawandabschnitt an Grosse 
tibertrifft, so zeigt sich an der grossen Zahl dicht aneinander liegender Kerne 
in der Wandung der Urdarmblase, dass eine Zellvermehrung 
nicht nur an der normalen Entodermbildungsstelle, 
sondern an einem weit grosseren Teil der Blastula- 
wand stattgefunden hat. (Taf. 9, Abb. 18.) Eine lebhafte Zell- 
teilung kommt in der normalen Entwicklung in der nach Hergsst beschrie- 
benen Weise nicht vor, wie er auch selbst spater angibt (1895 a, S. 486). Die 
vielen Kerne in dem Osophagusabschnitt in den Abbildungen Hergsts lassen 
sich aber folgenderweise erklaren: In normalen Plutei findet man im 


Osophagus ein Gebiet von ziemlich hohem FEpithel, dicht mit Flimmern be- 


21 


PER ERIC LINDAHL 


setzt. Besonders deutlich sieht man dies bei Seitenansicht. Hier liegen die 
Kerne ziemlich dicht in einer Reihe. Bei der Vegetativisierung nimmt diese 
Epithelverdickung gleichzeitig mit dem Osophagus kraftig zu. Das Epithel wird 
dabei immer hoher und die Kerne riicken einander naher und flachen sich ge- 
genseitig ab. Bei einer gewissen Hohe der Zellen konnen aus Platzmangel nicht 
samtliche Kerne in einer Reihe liegen. Sie verteilen sich auf zwei Reihen. Es 
sind hier analoge Verhaltnisse zu denen im normalen Wimperschopf entstan- 
den (Abb. 39 a, vgl. auch Herrst 1893, Taf. 9, Abb. 17 und 22). Besonders bei 
Li'-Larven von Paracentrotus lividus kann dieser Entwicklungsmodus des Oso- 
phagus dann und wann sehr extrem und bei fast 100 % der Keime einer 
Kultur vorhanden sein. Das ganze Lumen des Osophagus kann fast ver- 
drangt sein. 
Gleichzeitig mit der animalwarts stattfindenden Verschiebung der Organ- 
grenzen treten auch andere Veranderungen im Ektoderm auf, die sich vor 
em in der Drehung des Oralfeldes aussern. HErpst (1893) hebt die veran- 
derte Lage des Flimmerbandes hervor, und RUNNstROM hat (1929, 1931) diese 
Verhaltnisse sehr eingehend studiert. An Tatsachenmaterial kann ich nichts 
neues bringen und will in diesem Zusammenhang nur auf einige Gesichts- 
eingehen. 
Verschiebung des vegetativen Randes des Oralfeldes in animaler 
Richtung findet eine etwa entsprechende Ausdehnung in dorsaler Richtung 
statt. Die Grosse des Oralfeldes bleibt auf diese Weise etwa unverandert. Das 
Flimmerband, das normal der Fiachse parallel steht, bildet mit dieser einen 
immer grosseren Winkel, je kraftiger die Li'-Wirkung ist. Die Drehung des 
Flimmerbandes setzt sich so lang fort, bis sein dorsaler und ventraler Rand 


auf gleicher animalvegetativer HGhe liegen, und das Flimmerband also go 

nit der Ejiachse bildet. Die Verschiebung des Flimmerbandes auf der Dorsal- 

seite in vegetativer Richtung findet also gegen die allgemeine Verschiebungs- 

tendenz statt. Wenn die Drehung des Flimmerbandes durchgefuhrt worden 
“| 


ist, hat es durchweg denselben Charakter wie der vegetative Teil des Flim- 


merbandes im normalen Keim vgl. Herpst 1893, Taf. 10, Abb. 32—36 


RUNNSTROM 1931. Wir begegnen hier einem Widerspruch, denn 


auf der Dorsalseite laufen Verschiebungen vegetativwarts ab. Auch der 
Scheitel nahert sich gleichzeitig dem vegetativen Pol des Ektoderms, dem 
,Urmund* (RuNNstTrROM 1931). Da die dorsalen und die ventralen Differen- 
zierungen die beiden Pole ein und derselben Achse reprasentieren, muss eine 
Beziehung zwischen der Verteilung dieser beiden Arten von Differenzierungen 
immer bestehen. 

Die Drehung des Oralfeldes wird einigermassen von dem Grad der Vege- 
tativisierung bestimmt. Es besteht doch keine absolute Abhangigkeit, so dass 
man bei einer gegebenen Grosse des Ektoderms verschiedene Winkel zwischen 


der Eiachse und dem Flimmerband hat. Die Lage des Scheitels richtet sich 
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ummer nach dem Oralfeld. Da der Scheitel offenbar nicht der allgemeinen 


Verschiebungstendenz folgt, bin ich zu der Schlussfolgerung geneigt, dass der 


Scheitel von dem Oralfeld aus zu seiner Lage bestimmt wird. 

Ks ist offenbar, dass das Oralfeld und der Scheitel sich ganz verschieden 
gegen die Vegetativisierung verhalten. Das Oralfeld flieht sozusagen vor der 
Vegetativisierung und zieht sich zu dem animalsten Teil des Ektoderms zu- 
ruck. Bei zunehmender Vegetativisierung muss es auch einen vegetativen 
Charakter annehmen. Der Scheitel scheint dagegen innerhalb weiter Grenzen 
unabhangig von dem animal-vegetativen Zustand zu sein. 

Bei der weiteren Zunahme der Li'-Wirkung nimmt das Oralfeld an Grosse 
ab. Dies geht aber schneller als das Vorschreiten der Ekto-Entodermgrenze, 
so dass die dorsalen Differenzierungen auf Kosten der ventralen zunehmen. 
Dies ist sehr sch6n in einigen Figuren von Herpst (1893, Tat. 9, Abb. 23) 
und RunNstr6m (1929, Abb. g—11 und 1931, Abb. 14) ersichtlich (vgl. auch 
RUNNSTROM 1931). Es ist besonders interessant, dass der letzte Rest des 
Oralfeldes von der Natur eines Analfortsatzes ist. (RUNNSTROM 1929, 1931.) 
Wenn die Vegetativisierung genugend stark ist, werden keine Korperstabe 
ausgebildet (vgl. z. B. HEerpst 1893, Taf. 9, Abb. 23—24). Das vegetative 
Ektoderm hat nicht mehr den Charakter eines Scheitels. Die vegetativen 
EKigenschaften sind nunmehr sogar ftir den Scheitel zu stark geworden. Das 
Oralfeld ist durch ein kleines Flimmerfeld an dem animalen Pol vertreten. 
Schliesslich verschwindet alles Zylinderepithel und das ganze Ektoderm hat 
vegetativen und dorsalen Charakter angenommen. 

Wie es RUNNSTROM (1931) hervorhebt, sind die Faktoren, die die bilaterale 
Symmetrie bestimmen, geschwacht. Es fragt sich jetzt: Kommt die Verschie- 
bung des Oralfeldes durch die Schwachung der dorsoventralen Organisation 
oder durch die Vegetativisierung zustande? Nehmen wir an, dass bei einem 
gewissen Grad von Vegetativisierung nur der animalste Teil des Ektoderms 
genugend animal ist, um die Ausbildung eines Oralfeldes zu gestatten, so folgt 
daraus, dass es die Vegetativisierung ist, die die Drehung des Oralfeldes ver- 
ursacht. Bei der Diskussion uber Stoffwechsel und Determination kommen 
wir auf diese Frage zuruck. In anderen Fallen kommt aber eine radiarsym- 
metrische Anordnung des Flimmerbandes durch eine Unterdrickung der 
dorsoventralen Organisation zustande. 

Gegen die oben angeftthrte schematische Darstellung des Verhaltens der 
dorsoventralen Differenzierungen kann der Einwand gemacht werden, dass 
oft Typen auftreten, die sich in die oben geschilderten Reihe nicht einordnen 
lassen. Solche Typen sind z. B. die von RUNNsTROM (1931, Abb. 8, 11 und 12) 
abgebildeten Keime, die ein grosses animales Flimmerfeld aufweisen. Man 
bekommt den Eindruck, dass das Flimmerepithel eine viel grossere Flache 
als normal einnimmt. Auch Abb. 12 der genannten Arbeit passt nicht 


in das Schema. Hier ist die Vegetativisierung etwas kraftiger. Ein terminales 
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‘limmerband ist ausgebildet. Es sind aber keine weiteren Differenzierungen 
im Ektoderm entstanden. Man bekommt den Eindruck, dass in solchen Fal- 
len eine Differenzierungshemmung eingetreten ist. Oft findet man bei star- 


ker Li'-Wirkung ganz kleine Ektodermblasen, die mit einem animal gelegenen 


Flimmerband versehen sind. Hier wurde man nur ein niedriges Epithel er- 
warten. In einigen Abbildungen bei Hergst (1893, Taf. 9, Abb. 18 und 20) 


ist sogar der vegetative Teil des Ektoderms als ein hohes Epithel ausgebildet, 


obwohl die Ektodermblase verhaltnismassig klein ist. Alle diese abweichenden 
Falle bleiben ungeklart. 

HOrstapius (1935) hat in seinen Isolierungs- und Transplantationsver- 
suchen bei Verminderung des animalen Materials eine Reihe von Formen 
erzielt, die sich von dem Extrem einer genauen Ubereinstimmung mit einer 
Li'-Exogastrula bis zu einem normalen Pluteus abstufen. Ein Vergleich mit 
der Li‘-Entwicklung kann hier Schritt fiir Schritt durchgefthrt werden. Die 


Ubereinstimmung ist auffallend. 


b) Uber die Morphologie animalisierter Keime. 


Als ,,animalisierte’ Larven werden solche bezeichnet, bei denen die ani- 
malen Eigenschaften verbreitet sind, d. h., dass die animalen Differenzierungen 
einen grésseren Teil des Kérpers als normal einnehmen. Eine solche ,,Anima- 
lisierung*‘ die mit verschiedenen Mitteln hervorgerufen werden kann, ist zum 
ersten Mal von Zoya (1895), spater von mehreren anderen Autoren beschrie- 
ben worden. Animalisierte Larven konnen in zwei Gruppen geteilt werden. Die 
Animalisierung findet statt als Folge: 1. einer Schadigung oder Entfernung 
des vegetativen Materials oder 2. einer physikalisch-chemischen Veranderung 
irgend welcher Art im Plasma, die aber nicht als Schadigung bezeichnet wer- 
den kann. Zoja isolierte zum ersten Mal animale Halften von Seeigeleiern 
und ztichtete sie weiter. Er fand, dass die starren Wimpern des Wimper- 
schopfes einen viel grosseren Teil der Blastula bekleideten als normal. Seine 
Resultate sind spater von DrRIESCH (1900), JENKINSON (1911), TERNI (1914), 
HOrRsTADIUS (1928, 1931, 1935) und RUNNsTROM (1928 a) bestatigt worden. 
ine Wimperschopfvergrosserung hat RUNNSTROM (1925 c) nach Behandlung 
der fruhen Entwicklungsstadien mit K’-freiem Meerwasser beobachtet. Das 
vegetative Material ist fur K*-Mangel empfindlicher als das animale und wird 
deswegen mehr beschadigt und in extremen Fallen abgestossen. Dieselbe 
Wirkung kann ein Gemisch von 80 Teilen Seewasser und 20 Teilen 2,5 % 
NaSCN haben (RUNNSTROM 1928 a), wenn unbefruchtete Eier damit be- 
handelt werden, und ich habe dasselbe Resultat bekommen, als ich Para- 
centrotus-Eier unmittelbar nach der Befruchtung 61% Minuten lang mit 

g0000 Mol. HgCl, in Meerwasser behandelte. Zu der ersten Gruppe 


mussen auch die Larven gerechnet werden, die zuerst von HERnst (1897) in 


202 
J 
24 


DIE DETERMINATION IM SEEIGELKEIM 


Abb. 8. Paracentrotus livi- Abb. 9. Derselbe Keim Abb. 10. Paracentrotus livi- 
dus. Gastrula mit vergros- wie in Abb. 8. 4 Tage alt, dus. Pluteusahnliche Larve 
sertem Wimperschopf und nur das linke Skelettstiuck als unbefruchtetes Ei mit 
verkleinertem Entoderm. Als gezeichnet. 240/I. 5 ccm isot. NaSCN-Losung 
unbefruchtetes Ei 21 Stun- +- yoo ccrn Meerwasser be- 
den mit 5 ccm isot. NaSCN- handelt. 5 Tage nach der 
Losung + 100 ccm Meer- Befruchtung gezeichnet. m 
wasser behandelt. 24 Stun- Mundbucht, c  unpaarige 
den nach der Befruchtung Colomblase. Nur das rechte 
gezeichnet, 240/1. Skelettstiick gezeichnet 
240/I. 


ktinstlichem, SO'-freiem Meerwasser gezuchtet wurden. Es wird auch hier 
besonders betont, dass die Darmzellen ,,ein tribes Plasma von gelblichem 
Aussehen“ besitzen (S. 330). Dies gilt auch fur Larven, die in SO,-freiem 
Meerwasser mit uber die Norm gesteigertem Ca’'-Gehalt geziichtet werden 


(Herrst 1904). Zu der zweiten Gruppe gehoren die unten zu beschreibenden 


Larven, die je aus einem ganzen Ei entstehen, denen kein 


Material wahrend der Entwicklung verloren geht, und 
die in keiner Hinsicht eine Schadigung zeigen. Wenn 
unten die Benennung ,,animalisierte‘’ Keime gebraucht wird, werden nur diese 
Art von Larven damit bezeichnet. Die Animalisierung wird hier dadurch 
erreicht, dass die unbefruchteten Eier mit verschiedenen Lésungen behandelt 
werden (vgl. S. 242). Die bisher besten Ergebnisse habe ich mit einem Gemisch 
von Ca*’-freiem Meerwasser und isot. NaSCN-Losung gehabt. Wenn die Ani- 
malisierung am starksten ist, enthalten die Kulturen nur _,,totale Wimper- 
schopfblastulae“, d. h. Blastulae, die nur aus Zylinderepithel bestehen, und de- 
ren ganze Oberflache mit den langen, steifen Wimpern des Akrons besetzt ist. 

Zwischen dem extremen Typus der ,,totalen Wimperschopfblastula‘ und 
einem normalen Pluteus gibt es alle Ubergange. Wir fangen mit der Schil- 
derung des Blastulastadiums an. Hier macht sich die Animalisierung dadurch 
bemerkbar, dass die Wimperschopfplatte mehr oder weniger vergrossert ist. Ist 
die Vergrosserung verhaltnismassig klein, wird ziemlich viel primares Mesen- 
chym gebildet, aber weniger als normal, und ein kleiner Darm invaginiert wie 
in Abb. 8. Abb. 9 gibt dieselbe Larve 3 Tage spater wieder. Das Entoderm ist 
zu klein, die Wimperschopfplatte dagegen stark vergrossert, und das Skelett 


ist etwas vegetativwarts verlagert. Der Keim ist 4 Tage nach der Befruchtung 
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gezeichnet und zeigt noch keine Mundbucht. Abb to 
stellt einen ahnlichen Fall dar, der 5 Tage alt ist. Hier 

ist aber eine Stomodaumanlage ausgebildet, die wegen 

der geringen Streckung der Zellen sehr eng erscheint. 
Kine ungeteilte Colomanlage ist in atypischer Lage 
dorsal vom Mitteldarm zu finden. Aus derselben Kul- 

tur stammt auch die Larve der Abb. 11. Der Mund 

ist hier von normalen Proportionen. Ausser den all- 
10 gemeinen Veranderungen, die mit den Verschiebungen 
Skelett 

seitliche 


\usstulpung des Oso-  sonderheit zu bemerken. Das Colom ist nicht, wie nor- 
phagus. 240/1. 


der Organgrenzen zusammenhangen, ist noch eine Be- 


mal, als eine Blase abgeschnirt. Auf der linken Seite 

les Osophagus findet sich aber eine taschenfOrmige Ausbuchtung, die noch 
dem Osophagus in offener Verbindung steht. 

derselben Kultur, der die Larven der Abb. 10 und 11 entstammen, gibt 

[ normale Plutei (Abb. 12). Ein Vergleich mit Abb. 12 zeigt, dass 

nur eine Verschiebung der Organgrenzen in vegetativer Richtung statt- 

funden hat, sondern auch, dass die Grenze zwischen Ventral- und Dorsal- 

im Ektoderm verschoben ist und zwar in dorsaler Richtung. Die Masse 

entralen Differenzierungen ist bei diesen Larven viel grosser als nor- 


\Vegen des Materialmangels muss der Scheitel viel kleiner als normal 


NA sein. Ausserdem sind die oralen sowie die analen Kor- 


-fortsatze in ihrer Entwicklung gehemmt. Wie diese 

Tatsache zu deuten ist, wird unten besprochen. 

Abb. 13 zeigt eine andere Larve im Gastrulastadium. 

Sie ist 24 Stunden alter als die in Abb. 8 abgebildete 

Larve, was sich in der weiteren Ausbildung des Ekto- 

\ \ derms und dem Vorhandensein der mehr vegetativ als 

| y normal gelagerten Dreistrahler kundgibt. Der Wimper- 

ff schopf ist hier etwas mehr vergrossert als in Abb. 8. 

Diese Larve wurde isoliert und 2 Tage spater gezeich- 

net (Abb. 14). Obwohl die Larve 4 Tage alt ist, sind 

die langen Wimpern der Wimperschopfplatte noch 

nicht durch kurze, bewegliche Flimmern ersetzt wor- 

den. Die Korperform ist ziemlich flach, was die Folge 
V/ 

lividus. Pluteus au Oralfeld ist in normaler Weise eingesenkt, und der 

derselben Kultur 

10 und 11 und , Das Oralfeld ist von dem Flimmerband umsaumt: ein 

behandelt. Nur 


zeichnet. 240/1 tet. Dagegen sind die Analfortsatze verhaltnismassig 


der geringftigigen Ausbildung des Scheitels ist. Das 
ganze Keim ist infolgedessen schwach schalenformig. 


Stomodaum fehlt. Die Oralfortsatze sind nur angedeu- 
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Abb. 13. Paracentrotus livi- Abb. 14. Derselbe Keim Abb. 15. Paracentrotus livi- 
dus. <Altere Gastrula,’ 48 wie in Abb. 13. 4 Tage dus. Larve, die als unbe- 
Stunden nach der Befruch- alt, von der Ventralseite fruchtetes Ei 17 Stunden 
tung gezeichnet. Ventralan- gesehen. K  Korperstabe. mit 10 ccm isot. NaSCN- 
sicht. Als unbefruchtetes Ei 240/T. Losung + 100 ccm Meer- 
15 Stunden mit 7,5 ccm wasser behandelt wurde. 
isot. NaSCN-Losung + 100 Ventralansicht. ra_ rechter 
ccm Meerwasser behandelt. Analstab, Ja linker Anal- 
240/I. stab. 240/1 
gut entwickelt. Das Entoderm ist normal gegliedert. Es ist wegen ungleichmas- 
siger Verteilung des Materials in dem Mitteldarm und dem Enddarm schief. 
Dazu kommt, dass die Zellstreckung im Entoderm mangelhaft ist, und die 
Wand folglich dicker als normal ist. Es sind schéne Colomblasen ausgebildet ; 
die rechte ist grosser als die linke. Die Asymmetrie ist also invers. Das Skelett 
ist grosstenteils normal. Am besten sind die Oralstabe entwickelt, die infolge 
der vegetativen und medianen Lage der Dreistrahler anfangs in lateraler 


Richtung auswachsen. Die Richtung der verschiedenen Elemente des Drei- 


strahlers wird unten besprochen werden (S. 220). Die Querstabe sind etwas 


zu kurz und treffen sich nicht. Der vegetativste Ast des Dreistrahlers ist ab- 
norm und schwach entwickelt. Auf der linken Seite zweigt er einen verhalt- 
nismassig wohlausgebildeten Analstab ab. Der Korperstab dagegen ist ver- 
kruppelt und animalwarts gebogen. Dies gilt in noch hoherem Masse von dem 
rechten Korperstab, und die beiden Korperstabe wachsen nicht in dorsaler 
Richtung, sondern fast medianwarts. Auf dem linken Skelettstiick gibt es 
drei Analstabe, die an Grosse vegetativwarts abnehmen. Diese Verdreifachung 
sowie die mangelhafte Differenzierung des Entoderms ist wahrscheinlich auf 
die Gegenwart von Ca” bei der Behandlung zuritickzuftthren. Hier sind die 
Analstabe viel weiter vegetativwarts als normal ausgebildet. Die Dreistrahler 
liegen ubrigens selbst, wie Abb. 13 zeigt, mehr vegetativ als normal. 

Die Larve der Abb. 15 ist der in Abb. 14 dargestellten sehr ahnlich, nur 
ist die Wimperschopfplatte noch mehr vergrOossert und das Entoderm noch 
mehr verkleinert. Das Entoderm hat sich nur in zwei Abteilungen gegliedert. 
Wie diese mit den drei Teilen eines normalen Entoderms zu homologisieren 


sind, kann nicht entschieden werden, da das Entoderm sich histologisch nicht 
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ausdifferenziert hat. Aus dem Gipfel des En- 
toderms sind einige sekundare Mesenchym- 
zellen ausgewandert. Sie haben sich sternfor- 
mig angeordnet, und man bekommt den Ein- 
druck, dass sie zwischen dem Entoderm und 
der inneren Oberflache des Oralfeldes aus- 


gespannt sind. Abb. 21 stellt eine ahnliche 


Anordnung dar, nur sind die Mesenchym- 
zellen noch nicht aus dem Zellverband aus- 
getreten. Ausser diesen Mesenchymzellen und 
den Skelettbildnern gibt es keine freie Zellen 


in dem Blastocol. 


In dem Skelett konnen alle normalen Ele- 


feldes_ eines normalen Pluteus mente erkannt werden. Der rechte Analstab ist 
einer als der linke und ist zu weit animal- 
warts entstanden. Es ist eine Mundbucht ausgebildet, die aber atypisch gelegen 
ist. Bei normalen Larven von Paracentrotus lividus schliesst sich das Zylinder- 
epithel des Stomodaumrandes dem der Wimperschopfplatte fast unmittelbar an 
(Abb. 16, vgl. auch Hergst 1893, Taf. 19, Abb. 3). Hier sind diese beiden, 
aus Zylinderepithel aufgebauten Organe durch ein enges Gebiet von ku- 
bischem Epithel des Oralfeldes getrennt. Die Mundbucht nimmt eine mehr 
vegetative Lage als normal ein. Dies gilt nattirlich auch fiir den vegetativen 
Rand der Wimperschopfplatte. Die Mundbucht muss also noch mehr vegeta- 
tivwarts verschoben sein. In anderen Fallen (Abb. 26, 27, 28, 30) ist diese 
ungleichmassige Verschiebung noch augenfalliger. Das Entoderm ist in dem 
besprochenen Fall zu kurz, um in Kontakt mit der Mundbucht zu kommen. 
Ich habe oft beobachtet, dass die Mundbucht sich in solchen Fallen gegen den 
Osophagus schlauchfo6rmig ausstreckt, wie es unter ahnlichen Verhaltnissen 
von RUNNSTROM (1925 a) beschrieben worden ist. Fehlt das Entoderm, kommt 

eine solche Streckung nie zu- 


stande. Die beschrie- 


\ KE benen Larven zeigen hin- 

map \ sichtlich der Ausbildung des 

Skeletts, dass es besonders 

in seinen vegetativen Teilen 

schwach entwickelt ist. Es 

kommt auch oft vor, dass 

der vegetative Teil des Flim- 

Abb. 17. Larve von Paracentrotus lividus, die als merbandes bei miassiger Ver- 
unbefruchtetes Ei 16 Stunden mit 5 ccm _ isot. 

NaSCN-Lésung + 55 ccm Ca‘’-freiem Meerwasser schiebung der Organgrenzen 


I g Glukos behan lelt wurde, 2 Tage nach det mangelhaft ist. Bei der in 
-fruchtung gezeichnet. a Dorsalansicht, b von der 
nken Seite gesehen. Abb. dargestellten Larve 


ly 
| 
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ist dies der Fall. Sie ist weniger 
flach als die Larven der Abb. 14 
und 15, und die Korperstabe sind 
besser entwickelt. Ein Stomo- 
daum ist noch nicht entstanden, 
und das Entoderm ist ungeglie- 
dert. Das sekundare Mesenchym 
ist nicht ausgewandert. Doch ist 
der vegetativste Teil des Ento- 
derms stark aufgelockert (Abb. 
17 a). Das Flimmerband ver- 


lauft von der machtigen Wim- ” 


Abb. 18. Larve von Paracentrotus lividus aus 
perschoptplatte vegetativwarts Giner Massenkultur 5 Tage nach der Befruch- 


Rande des Oralfeldes entlang. tung isoliert und gezeichnet. Die unbefruch- 
dan teten Eier wurden 11 Stunden mit 10 ccm 
Da, wo das Flimmerband norma- NaSCN-Lésung, und 100 ccm Ca‘’-freiem 


lerweise das Oralfeld von dem  Meerwasser behandelt. m Mundbucht. a Ven- 
tralansicht, b Seitenansicht. 150/1. 
Analfeld abgrenzt, fehlt es aber, 
und diese beiden Bezirke aus niedrigerem Epithel gehen unvermittelt in einan- 
der tither. Das Flimmerband setzt sich auf beiden Seiten des Analfeldes in dor- 
saler Richtung fort, um allmahlich zu verschwinden (Abb. 17 b). Dieses Ver- 
halten des Flimmerbandes ist bei einer grossen Anzahl von Larven dieses Ty- 
pus beobachtet worden. Das Flimmerband zeigt also in seinem vegetativen Teil 
eine Tendenz, auf die Dorsalseite tiberzugehen. Diese Tendenz ist nur bei 
einem beobachteten Fall in der Weise realisiert, dass das Flimmerband die 
Dorsalseite tberquert, siehe weiter unten. — Ich habe noch einige Larven 
beobachtet, bei denen das Flimmerband von besonderem Interesse ist. Die in 
Abb. 18 dargestellte Larve ist der Eiachse entlang ausgestreckt und in dor- 
soventraler Richtung ziemlich stark abgeflacht. Der Wimperschopf ist massig 
vergrossert, und das Entoderm besteht aus einer kleinen, undifferenzierten 
Blase. Das Stomodaum, das ziemlich nahe an der Wimperschopfplatte liegt, 
ist von einem machtigen Zylinderepithel um- 

geben. Das Flimmerband geht von den dor- 

solateralen Teilen der Wimperschopfplatte 

aus und verlauft eine kleine Strecke auf der 

Dorsalseite. Es biegt dann lateral um und 

zieht sich eine Strecke auf der Ventralseite 

entlang, kehrt wieder zur Dorsalseite zuritick, 

um wieder in dem vegetativen Teil der Larve 

auf der Ventralseite zu erscheinen und sich 

hier uber dem Anus zu schliessen. Die Larve 

Abb. 19. Keim von Paracentro- 


tus lividus. Behandlung vgl. Abb. 
Organgrenzen sind nur weiter vegetativwarts 18. 150/1 


der Abb. 19 ist der vorigen sehr ahnlich; die 
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verschoben. Die Wimperschopfplatte ist grosser, und 
ein Entoderm fehlt ganz. Das Flimmerband verlauft 


genau so wie in dem animalen Teil der eben beschrie- 


ee benen Falle. Es geht dorsolateral von der Wimper- 
i a schopfplatte aus und verlauft erst dorsal, biegt dann 

/ auf der Ventralseite um, kehrt wieder zu der Dorsal- 
i }} seite zuruck und wird hier geschlossen. Der letzte 
\ y/ ventrale Bogen der Abb. 18 fehlt also hier. Die bei- 
Xa YZ den letztbesprochenen Keime sind in derselben Kul- 


bb. 20. Gastrula von tur gefunden worden. Ihre Wimperschopfplatten und 
Paracentrotus lividus mit 
vergrossertem Wimper- 
schopf. Als unbefruchte- sehr grossen Teil des Larvenkorpers in Anspruch. 
tes Ei 17 Stunden mit 10 
ccm NaSCN-Losung 
100 ccm Meerwasser be- (Grosse aus. Dies kann nur von einer besonders kraf- 
handelt. 2 Tage alt. 240/1. 


Flimmerbander sind sehr machtig und nehmen einen 
Trotzdem zeichnen sie sich durch ausserordentliche 


tigen Zellstreckung des Pflasterepithels herruhren, 
und wahrscheinlich steht der verwickelte Verlauf des Flimmerbandes damit 
in Zusammenhang. 

Die in Abb. 20 dargestellte Gastrula zeigt im Verhaltnis zu den oben be- 
schricbenen (Abb. 8 und 13) einen noch grosseren Wimperschopf und ein 
noch kleineres Entoderm. Diese Larve wurde isoliert und weiter gezuchtet 
und einen Tag spater wieder gezeichnet (Abb. 21). Die Korperform ist jetzt 
flach. Die Skelettstucke sind auf der Organisationsstufe eines Dreistrahlers 
stehen geblieben. Zwar sind die Oral- und Querstabe etwas gewachsen — und 
jene animalwarts gebogen. Am wenigsten differenziert ist der vegetativste 
Ast des Dreistrahlers, der nicht in normaler Weise in Korperstab und 
Analstab aufgezweigt ist. Ob dies aber hier mit einer Hemmung dieses 
Astes oder mit einer allgemeinen Verspatung der Skelettausbildung zusam- 
menhangt, kann nicht entschieden werden. Betreffs der Richtung des Oral- 

stabes herrscht Ubereinstimmung mit Abb. 14. Der 
ganze Dreistrahler ist etwa um 45° lateralwarts ge- 
dreht, der linke nach links, der rechte nach rechts. 
— Es ist ein grosses Stomodaum etwa in der Mitte des 
se Xx Oralfeldes zu finden, das aber erst am vierten Tag 


nach der Befruchtung mit dem Entoderm in Verbin- 


V1. dung tritt. In diesem Stadium sind zwei Colomblasen 

| abgeschntirt worden, von denen die linke die grossere 
SC — bl ie] eiter. dass auch auf der 
Gen a _~ ist. In Abb. 21 sieht man weiter, dass auch auf der 
Dorsalseite eine Einsenkung entstanden ist. Diese 


Abb. 21. Dieselbe Larve Bildung ist oft beobachtet worden. Sie kann aber 
wie in Abb. 20, einen aych auf der Ventralseite auftreten. Die Larve der 
Tag spater. Ventralan- i ; 

sicht. 240/1 Abb. 22 ist 2 Tage nach der Befruchtung gezeichnet, 
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Abb. 22. Paracentrotus lividus. 16 Stunden mit 5 ccm isot. NaSCN-Losung + 55 ccm 
Ca’'-freiem Meerwasser + 1 g Glukose vor der Befruchtung behandelt. Zwei Tage alt 
gezeichnet. a Ventralansicht, b von der linken Seite gesehen. 200/1. 
und es ist noch keine Mundbucht gebildet. Ventral und dorsal buchtet sich aber 


das Ektoderm als eine grosse, flache Einsenkung in das Blastocél hinein. Das 


doppelte Auftreten dieser Bildung gibt einen Leitfaden zu ihrer Deutung. Sie 


entsteht namlich dort, wo eine Zellstreckung stattfindet, wo das kubische 
Epithel des Oralfeldes sowie das Plattenepithel des Scheitels sich ausbreiten. 
Normalerweise buchtet sich ja das Oralfeld ein, obwohl weniger als hier, und 
der Scheitel stulpt sich aus. Die Einsenkung des Oralfeldes, die hier grosser 
als bei normaler Entwicklung ist, muss damit zusammenhangen, dass auch 
das Flimmerband sich normalerweise dehnt, wahrend sich die Oberflache des 
Oralfeldes vergrossert. Dies kann aber hier in viel geringerem Masse statt- 
finden, wo das Flimmerband so dick ist. Den Grund, warum das Scheitel- 
epithel sich ein- anstatt ausbuchtet, kenne ich nicht. Mehrere Larven mit einer 
dorsalen Einsenkung sind weiter geziichtet worden. Die einzige Veranderung, 
die in diesem Teil erscheint, ist eine weitere Oberflachenvergrosserung des 
Epithels und eine dadurch hervorgerufene starke Faltung. 

Wir haben in der obenstehenden Darstellung gesehen, dass je mehr der 


Wimperschopf vergrossert ist, um so kleiner das Entoderm ist. Schliesslich er- 


Abb. 23. Paracentrotus lividus. Das Ei Abb. 24. Derselbe Keim wie in Abb. 20, 
wurde vor der Befruchtung 21 Stunden 4 Tage nach der Befruchtung. Es wurde 
mit ccm isot. NaSCN-Lésung und 1co  besonders darauf geachtet, samtliche Me- 
ccm Meerwasser behandelt. 24 Stunden senchymzellen einzutragen. 240/I. 

alt gezeichnet. 240/1. 


14. A. Z. 1936. 
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ig reichen diese Vorgange einen solchen 


; aw Grad, dass uberhaupt kein Entoderm ge- 
/ , ) (Le \ bildet wird. Die Larve der Abb. 23 ist 
(FR 


24 Stunden nach der Befruchtung ge- 


a b 
Abb. 25. Die in Abb. 23 und 24 dar- 
gestellte Larve, 6 Tage alt. a Ventral- 
ansicht, 240/1, b Seitenansicht, als 
schematisch. 


zeichnet und zeigt noch keine Andeu- 
tung einer Gastrulation. An dem vege- 
tativen Pol liegen einige Mesenchymzel- 
len zusammen, die ihrem Aussehen nach 
Skelettbildner zu 
Ausserdem gibt es etwa in der Mitte 
Zelle, die in 


Sonst gibt es keine freien Zellelemente in dem Blastocol, und 


bezeichnen sind. 


des Blastocdls eine stark lichtbrechende Degeneration be- 
eriffen ist. 
alle ubrigen Zellen sehen gesund aus. Drei Tage spater wurde die Larve wie- 
der untersucht (Abb. 24). Es sind jetzt noch einige primare Mesenchymzellen 
dazugekommen. Im ganzen sind es 10. Sie haben einen Dreistrahler ausge- 
schieden, der am vegetativen Pol der Blastula hegt. Die Wimpern des Wim- 
perschopfes sind noch da. Das wimperfreie Ektoderm ist dinner geworden. 
Noch zwei Tage spater (6 Tage nach der Befruchtung) zeigt diese Larve eine 
weitere Differenzierung im Ektoderm (Abb. 25). Die Wimpern sind durch 
Flimmern ersetzt worden, und es hat sich ein Flimmerband ausdifferenziert. 
Auf der Ventralseite umzieht es ein kleines Feld aus kubischem Epithel. Das 
Feld aus Plattenepithel der Dorsalseite ist etwas grésser. Die Korperform 
ist nicht flach, und weder das dorsale noch das ventrale Feld ist eingesenkt. 
Schliesslich fehlen samtliche vegetativen Differenzierungen. Ein solcher Fall 
(Abb. 19) ist schon bei der Schilderung des Flimmerbandes gestreift worden. 
Andere Larven dieses Typus sind in Abb. 26—38 dargestellt. Bei massiger 
Vergrosserung des Wimperschopfes ist der Korper flach; bei starkerer Ver- 


grosserung werden die Keime mehr kugelf6rmig (vgl. weiter unten). Bei 


Abb. 28. Paracentrotus livi- 
dus. Keim aus einer Kul- 
tur, deren Eier vor der Be- 


Abb. 27. Dieselbe Larve 
wie in Abb. 26, 2 Tage spa- 
Dorsalansicht. 240/1. 


Abb. 26. Larve von Para- 
centrotus lividus mit 4 
Mundbuchten. unbe- 


fruchtetes Ei 6 Stunden und 
30 Minuten mit 10 ccm 
isot. NaSCN-Losung + 100 
ccm Meerwas- 
ser behandelt. 3 Tage nach 
der Befruchtung gezeichnet. 
Ventralansicht. 240/1. 


fruchtung 10 Stunden und 
45 Minuten mit 10 ccm isot. 
LiCl-Losung + 90 ccm Ca’’- 
freiem Meerwasser_ behan- 
delt wurden. 3 Tage nach 
der Befruchtung gezeichnet. 
Ventralansicht. 240/1. 
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der Mundbildung konnen bei diesen Larven mit massig vergréssertem Wim- 
perschopf Abweichungen von dem Normalen vorkommen. Diese bestehen 
darin, dass anstatt wie normal einer Mundbucht mehrere gebildet werden. 
Abb. 26 stellt einen solchen Fall dar, der 3 Tage nach der Befruchtung ge- 
zeichnet worden ist. Diese Larve hat, von der Ventralseite gesehen, einen 
kreisrunden Umriss und ist in dorsoventraler Richtung stark abgeflacht. In 
der Mitte des Oralfeldes sind 4 Stomodai, 2 grossere und 2 kleinere, ent- 
standen. Dieselbe Larve wurde 2 Tage spater wieder untersucht und gezeich- 
net (Abb. 27). In dem Oralfeld sind nur zwei Stomodai zu finden, die 
zusammen eine grossere Flache als die 4 Stomodai der Abb. 26 einnehmen. 
Offenbar haben diese sich vergrossert und sind zu zweien 

miteinander verschmolzen. Wenn man die Mundbucht der 

Abb. 28 ansieht, ist man dazu geneigt, sich die Entstehung | 

eines so komplizierten Umrisses in derselben Weise zu rk 
denken, wie sie bei dem vorigen Falle beobachtet worden 
ist. Ich habe aber weniger komplizierte Falle beobachtet, ij Ye 
bei denen eine unregelmassige Form der Mundbucht und 

eine Auffacherung ihres Lumens durch ungleichformige 
Oberflachenvergrosserung des Epithels entstanden ist. Es 


handelt sich hier vielleicht teils um einen ahnlichen Vor- 


gang, teils um eine Verschmelzung mehrerer Mundbucht- Abb 


29. Paracen- 
anlagen. Bei den bisher besprochenen Fallen von Mund- trotus lividus. Die 
Larve wurde vor 
der Befruchtung 15 
abgeflachtem Epithel. Es kommt aber auch vor (vgl. S. Stunden mit 5 ccm 
213 und Abb. 33 und 34), dass das Oralfeld aus Zylinder- be ae gr 
epithel besteht. Trotzdem konnen Mundbuchten aber in  Meerwasser _behan- 
delt. 25 Stunden 
nach der Befruch- 
entstehen konische Einsenkungen (Abb. 33), die sich all- tung — 
240/1. 


buchtbildung besteht das Oralfeld aus schon ziemlich 


atypischer Weise gebildet werden. In dem Zylinderepithel 


mahlich vertiefen. Wenn sie die innere Flache der Wand 
erreicht haben, stulpt sich diese als eine dimne Blase nach innen hervor, die 
schlauchformig auswachst und mehr oder weniger aufgetrieben wird (Abb. 
34). An einem Keim sind drei solcher Stomodai beobachtet worden. 

Wenn die Verschiebung der Organgrenzen so weit gegangen ist, dass es kein 
Mesenchym und kein Entoderm mehr gibt, tritt bald eine neue Erscheinung am 
vegetativen Pol auf. Die Blastulawand wird hier etwas verdickt und mit 
langen, starren Wimpern besetzt (Abb. 29). Dies tritt aber nicht bei allen Kei- 
men ein, denen Mesenchym und Entoderm fehlen. Es muss als die Folge einer 
noch starkeren Wirkung der Behandlung angesehen werden als die, die zu Feh- 
len des Entoderms und des Mesenchyms fihrt. In einem spateren Stadium sind 
diese vegetativen langen Wimpern, wie die des Wimperschopfes, durch kurze, 
bewegliche Flimmern ersetzt worden. Die Larven zeichnen sich aber jetzt durch 


eine Verdickung im vegetativen Teil des Flimmerbandes aus (Abb. 30). Das 
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Flimmerband geht hier wie in Abb. 25 und wahrschein- 
/ >) lich auch in Abb. 26 und 28 durch den vegetativen Pol. 


\ 2 
| Ich habe eine Larve gefunden (Abb. 31), bei der die 

vegetative Wandverdickung keinen Zusammenhang mit 

dem Flimmerband hat. Dieses zieht, von der vegetativen 

Verdickung durch ein Plattenepithel getrennt, auf die 

Dorsalseite tiber (Abb. 31 b und c). Die Ventralseite ist 

Abb. 30. Paracentro- 
tus lividus. Keim aus f 
derselben Kultur wie nicht wie die vorigen in dorsoventraler Richtung abge- 
die Larve der Abb. 
20. 4 Tage alt. Ven- i 
tralansicht. 240/1. vergrosserung mehr oder weniger spharisch. 


durch eine Mundbucht ausgezeichnet. Dieser Keim ist 


flacht. Die Korperform ist bei starkerer Wimperschopt- 


Abb. 31. Larve von Paracentrotus lividus aus derselben Kultur und in derselben Weise 
behandelt wie die Larven der Abb. 18, 19 und 25. Gezeichnet 2 Tage nach der Befruch- 
tung. a von der linken Seite, b von der Ventralseite, c von dem vegetativen Pol 
gesehen. m Mundbucht. 150/1. 

In dem Masse wie sich der animale Wimperschopf vergr6ssert, breitet sich 
auch der vegetative Schopf aus. Die in Abb. 32 dargestellte Larve ist von 
der Ventralseite gesehen. Die beiden Wimper- 

schopfe bedecken fast den ganzen Umkreis. In 

dem aquatorialen Gebiet stehen aber die langen 

Wimpern weniger dicht und sind mit kurzen, be- 

weglichen Flimmern durchmischt. Durch die 

Wasserbewegung, die von den Flimmern ver- 

ursacht wird, werden die langen Wimpern hier 

auch in Bewegung gesetzt. Larven dieses Typus, 
die mit so wenig Flimmern ausgestattet sind, lie- 
gen auf dem Boden des Kulturgefasses. Sie kon- 
nen auch nicht die fiir die Seeigelblastulae typi- 


sche Rotation um die Ejiachse ausfuhren, son- 
Abb. 32. Paracentrotus livi- 
dus. Der Keim wurde vor 
der Befruchtung 18 Stunden Wenn der Wimperschopf weniger stark vergros- 
mit 5 ccm isot. NaSCN-Lo- 
sung + 100 ccm Meerwasser 
behandelt. 32 Stunden nach die Larven um die Eiachse. Sie schwimmen aber 
der Befruchtung gezeichnet. 

240/1. 


dern bewegen sich sehr langsam hin und her. 


sert ist, wie z. B. in Abb. 20, 23 und 29 rotieren 


nicht, wie normal, mit dem Wimperschopf, son- 
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dern mit dem vegetativen Pol voran, den Wim- 
perschopf als einen langen Schweif hinter sich 
schleppend. Diese Larven kénnen zwar den Bo- 
den der Schale verlassen, die meisten findet 
man aber am Boden oder in dessen Nahe. 

Die Larve der Abb. 33 ist — obwohl etwas 
alter — der der Abb. 32 sehr ahnlich. Sie wurde 
schon bei der Besprechung der abweichenden 
Mundbildung erwahnt. Der machtige Wimper- 
schopf (rechts in der Abb.) ist der animale; 
der kleinere (links) ist der vegetative. Zwischen 


SEEIGELKEIM 


Abb. 33. Paracentrotus lividus. 
Dieselbe Vorgeschichte wie das 
Objekt in Abb. 32. 


diesen zwei Schdpfen gibt es auch lange Wimpern, aber nur auf der Ventral- 


seite. Diese wird ausser von den trichterf6rmigen Stomodaianlagen durch eine 


geringere Starke des Zylinderepithels gekennzeichnet. Ein Oralfeld aus kubi- 


Abb. 35. Paracentrotus lividus. Larve 

aus derselben Kultur wie das Objekt 

der Abb. 20. 48 Stunden nach der Be- 
fruchtung gezeichnet. 240/1. 


Abb. 34.  Dieselbe 


Larve wie in Abb. 33. 

3 Tage spater ge- 

zeichnet. m Stomo- 
daum. 240/I1. 


schem Epithel fehlt also. Eine Art Oralfeld wird aber 


Abb. 36. Dasselbe 

Keim wie in Abb. 35. 

30 Stunden spater ge- 
zeichnet. 240/I. 


dadurch markiert, 


dass rings um die Mundbuchtanlagen keine langen Wimpern ausgebildet sind. 


In einem spateren Stadium (Abb. 34) ist ausser einer weiteren Differenzie- 


rung der Stomodai eine Streckung und Verduinnung der Korperwand einge- 


treten, und die langen Wimpern sind durch Flimmern 
ersetzt worden. Die Ventralseite ist viel dunner gewor- 
den ; zu einem Oralfeld aus kubischem Epithel ist es aber 
nicht gekommen. Aber auch in Fallen mit einer so star- 
ken Ausbreitung der animalen Differenzierungen, wie 
in dem oben besprochenen Fall, kann ein Oralfeld aus 
kubischem Epithel entstehen. Die Larve der Abb. 35 ist 
48 Stunden nach der Befruchtung gezeichnet worden. 
Die langen Wimpern bedecken fast die ganze Ober- 
flache, stehen aber weniger dicht gegenuber dem dorsa- 
len Plattenepithel. Das Zylinderepithel ist hier niedriger, 
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Abb. 37. Paracentro- 

tus lividus. Behand- 

lung wie in Abb. 20. 

78 Stunden nach der 

3efruchtung gezeich- 
net. 240/I1. 
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yy und dieser Teil der Blastulawand entspricht einem 
Oralfeld (vgl. Abb. 33). Die Verdickung der Wand 
links auf der Abb. 35 ist die animale Wimper- 
schopfplatte, die rechts die vegetative. Die Zeich- 
nung zeigt auch die laterale Grenze zwischen Zy- 


linderepithel und Plattenepithel, die kreisformig 


SS den Keim umzieht. Ein Teil des lateralen Zylinder- 
\ epithels ist also als Flimmerband anzusehen, das 

die beiden Verdickungen verbindet. Am nachsten 
Abb. 38. Arbacia pustulosa. Tag sind die langen Wimpern durch Flimmern er- 
Vor der Befruchtung 12 
Stunden mit 10 ccm isot. 
NaSCN-Lésung + 100 ccm standen, und das dorsale Plattenepithel ist mehr 
Ca‘*-freiem Meerwasser be- 
handelt. Gezeichnet 36 Stun- 
den nach der Befruchtung. deutlich, dass der laterale Teil des Zylinderepi- 

240/1. 


setzt, ein Oralfeld aus kubischem Epithel ist ent- 
gestreckt (Abb. 36). In diesem Stadium ist es sehr 


thels als Flimmerband zu bezeichnen ist. Auch das 
Flimmerband ist also bei diesen Keimen in einem fritheren Stadium mit langen 
Wimpern besetzt. Am folgenden Tag, 4 Tage nach der Befruchtung, war keine 
weitere Differenzierung eingetreten. 

Abb. 37 zeigt einen Keim, aus derselben Kultur wie die Larve der Abb 35. 
In einem fruhen Stadium, 48 Stunden nach der Befruchtung, waren sie ein- 
ander sehr ahnlich. In dem spateren Stadium fehlt dem Keim der Abb. 37 aber 
das Oralfeld, und auch am nachsten Tag (4 Tage nach der Befruchtung) sind 
keine weiteren Differenzierungen zu beobachten. In den extremsten Fallen ist 
die ganze Oberflache des Keimes mit langen Wimpern besetzt (Abb. 38). 4 
Tage nach der Befruchtung sind sie fast immer durch kurzé Flimmern ersetzt 
worden, und die Keime stellen jetzt schnell rotierende Zilienkugelchen dar. 

Es schien mir von Interesse, die histologische Beschaffenheit der machti- 
gen, flimmerbekleideten Epithelplatten der animalisierten Keime zu _ unter- 
suchen, und sie mit den Geweben der normalen Larven zu vergleichen. Es 
wurde ein Material vom 11. 7. 32, das vor der Befruchtung 14 Stunden 
lang mit einem Gemisch von 100 ccm Ca‘’-freiem Meerwasser + 10 ccm isot. 
NaSCN-Losung behandelt worden war, mit der Flissigkeit von Bouin fixiert. 
Gleichzeitig wurden die Kontrollarven, wohlausgebildete Plutei, fixiert. Die 
beiden Typen von Keimen wurden in Serien geschnitten (Schnittdicke etwa 
5 #) und mit Heidenhainschem Hamatoxylin gefarbt. 

In Abb. 39 a ist ein Medianschnitt durch eine Wimperschopfplatte eines 
normalen Pluteus abgebildet. Was zuerst auffallt, ist die Anordnung der ova- 
len, dunklen Kerne des Flimmerpolsters. Sie legen in den tieferen Teilen des 
Epithels dicht zusammengedrangt, mit der Langsachse gegen die obenstehen- 
den Flimmern gerichtet.1 Leider kénnen keine Zellgrenzen entdeckt werden, 

1 Der Ubersichtlichkeit halber sind die Flimmern nicht wie die Kerne in mehreren 


Schichten gezeichnet. Die an den flimmertragenden Flachen auftretenden Vakuolen sind 
als Artefakten anzusehen. 
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Abb. 39. a Medianschnitt durch die Wimperschopfplatte eines normalen Pluteus, b das 
Flimmerband auf demselben Schnitt, c Schnitt durch die Zylinderephitelplatte eines 
animalisierten Keimes, Nahere Angaben im Text. I 200/1. 
ich halte es aber tur wahrscheinlich, dass es sich hier um ein einschichtiges 
Epithel handelt. Da samtliche Zellen sich von der ausseren zu der inneren 
Flache des Epithels strecken, konnen nicht alle Kerne auf derselben Hohe 
liegen. Sie sind aber offenbar bestrebt, sich in die Nahe der inneren Flache 


des Epithels zu lagern. Die Form der Kerne scheint durch die der Zellen 


bedingt zu sein. Dies ist auch in anderen Bezirken des Larvenkorpers der 


Fall. So sind die Kerne in den niedrigen Zellen der Abanalseite (rechts in 
Abb. 39 a) wie auch in den ubrigen Plattenepithelgebieten senkrecht zu der 
ausseren Flache zusammengedrickt. In der Wimperschopfplatte sind sie da- 
gegen in dieser Richtung ausgezogen. Rechts oben in der Abbildung finden 
wir einen Ubergang zwischen den beiden Kernformen. Die grossen, hellen 
Kerne unter dem Epithel gehoren Mesenchymzellen an (vgl. RUNNSTROM 
1925 Cc). 

Abb. 39 b stellt das ventrale Flimmerband desselben Medianschnittes dar. 
Wir begegnen hier etwa demselben Bild wie in der Wimperschopfplatte: aus- 
gezogene, dunkle Kerne, die in dem basalen Teil des Epithels zusammen- 
gedrangt sind. Der Unterschied besteht nur darin, dass das Epithel etwas 
niedriger ist, und die Kerne weniger zusammengedrangt sind. Oben in der 
Abbildung, an der Grenze des Oralfeldes, liegen zwei grosse, runde und heller 
gefarbte Kerne. Sie gehodren dem Kerntypus des Oralfeldes an. Die runde 
Form der Kerne steht wahrscheinlich damit in Zusammenhang, dass die Zel- 
len hier verhaltnismassig wenig abgeflacht sind. Der runde Kern an der analen 
Seite des Flimmerbandes bildet den Ubergang zu den zusammengedruckten 
Kernen des Plattenepithels des Analfeldes. Wir wollen daran festhalten, dass 
das Flimmerband und die Wimperschopfplatte in ihrem histologischen Bau 
ubereinstimmen. 
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Abb. 39 ¢ stellt einen Schnitt durch das hohe Epithel einer animalisierten 
Larve von demselben Typus wie der in Abb. 37 abgebildeten dar. Ein Oral- 
feld ist hier nicht entstanden. Die Achsen der Larve kénnen nicht bestimmt 
werden. Der Schnitt fallt etwa mit der gréssten Ausdehnung der dicken Epi- 
thelplatte zusammen. Der histologische Bau stimmt vollkommen mit dem der 
Wimperschopfplatte und des Flimmerbandes tiberein. Das Epithel ist hier 
noch hoher. Die ganze Epithelplatte ist in derselben Weise differenziert. Am 
Kand um die Platte herum findet man Kerne, die weniger ausgezogen sind 
(Abb. 39 c). Solche Ubergangszonen finden sich ja auch sowohl in der Wim- 
perschopfplatte wie im Flimmerband. 

Ein Vergleich mit anderen animalisierten Larven sei hier angebracht. 
Die nach HEergst (1897, 1904) bei SO'-Mangel geziichteten Keime zeigen 
ausserhalb der Animalisierung starke Schadigung und Hemmung. Besonders 
ist die Ausbildung der dorsoventralen Organisation manchmal vollkommen 
gehemmt (vgl. S. 351), was sich besonders in der Vervielfachung der Drei- 
strahler aussert (LINDAHL 1932 c). Sie sind deswegen hier weniger zum 
Vergleich geeignet und werden unten (S. 336) in anderem Zusammenhang 
naher diskutiert. Nur hinsichtlich der ubernormalen Ausbreitung des Wimper- 
schopfes sowie der Kleinheit des Darmes sind sie als animalisierte Larven 
anzusprechen. Bei RUNNsTROM (1931) finden wir Abbildungen von Larven, 
die mit SO‘-freiem Meerwasser behandelt worden sind, und die weder ge- 
schadigt noch gehemmt zu sein scheinen. Das Entoderm ist massig ver- 
kleinert. In dem grossen Ektoderm nimmt die Wimperschopfplatte einen ver- 
haltnismassig grossen Raum ein (RUNNsTROM 1931, Abb. 3 und 5). Die ven- 
tralen Differenzierungen nehmen wie bei den oben beschriebenen Larven einen 
grosseren Teil als normal ein. RUNNsTROM macht tiber die Verkleinerung des 
Entoderms folgende wichtige Bemerkung (S. 279): ,,Es wird oft nicht der 
Darm als Ganzes reduziert, sondern man findet zunachst den Enddarm ver- 
kiimmert. Dann kommt der Mitteldarm an die Reihe, wahrend der Osophagus 
am wenigsten von der Wirkung betroffen wird.‘‘ So etwas habe ich aber bei 
durch Vorbehandlung animalisierten Keimen nie beobachtet. Dieselbe Er- 
scheinung fand ich bei Keimen, die bei SO{-Mangel geztichtet und gegen 
diese Behandlung ziemlich widerstandsfahig waren. 

Besonders interessant ist ein Vergleich mit den Ergebnissen der mit aus- 
gezeichneter Technik ausgefthrten Isolierungs- und Transplantationsver- 
suche HOrstTapiIvus (1931, 1935). HOrstapius hat nicht nur animale Halften 


isoliert geztichtet, sondern er hat diese Halften weiter in den animalen (an, ) 


und den vegetativen (an,) Zellenkranz der Mesomerenabkommlinge im 32- 


Zellenstadium aufgeteilt. Er findet, dass an, eine etwas mehr ,,animale Kon- 
stitution als an, zu haben scheint. Weiter hat er der animalen Halfte vege- 
tatives Material zugefiigt und bekommt dadurch eine Entwicklung, die der 


prospektiven Bedeutung mehr entspricht. Er erhalt dabei eine Reihe ver- 
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schiedener Zwischenstufen zwischen der typisch animalen Entwicklungsrich- 

tung und der normalen Entwicklung, so wie ich es in den oben geschilderten 

Versuchen bekommen habe. Fiir Einzelheiten verweise ich auf seine Dar- 
stellung und Abbildungen. 

HOrsTApDIUS (1935) kann auf die Frage der Achsenverhaltnisse der isolier- 
ten animalen Halften nicht naher eingehen. Da er auf meine miindliche Mit- 
teilung verweist, will ich diese Frage fiir die animalisierten Keime besprechen. 
Ich habe hier ein paar Mal wahrend der Furchung Nilblaumarken am vegeta- 
tiven Pol angebracht. Leider ist die Animalisierung bei diesen Keimen nicht 
kraftig genug gewesen, um in dieser Hinsicht interessante Verhaltnisse zu bie- 
ten. Ich habe mich deswegen damit begnugt, in einer kontinuierlichen Reihe 
von verschiedenen Stufen der Animalisierung Schritt fiir Schritt einen Ver- 
gleich anzustellen. In Fallen, wo ein kleines Entoderm noch vorhanden ist, wie 
z. B. in Abb. 21, ist die Frage schon von Anfang an klar. Auch ventral und dor- 
sal kann hier sofort erkannt werden. Gehen wir dann zu dem in Abb. 23—25 
dargestellten Keim uber, so finden wir das vegetativste Material durch die eben 
eingewanderten Skelettbildner dem Wimperschopf gegenuber markiert. Diese 
verbleiben hier und sondern ein Skelettsttick ab, das in spateren Stadien immer 
noch das vegetativste Gebiet des Keimes markiert. Es entsteht hier keine 
Mundbucht, die Ventralseite kann trotzdem an der Differenzierung des Epi- 
thels erkannt werden. Hiermit konnen andere Falle mit etwa derselben Wim- 
perschopfvergrosserung verglichen werden, d. h. alle flachen, schalenformigen 
Larven. Bei diesen nimmt der neu zukommende Schopf das Gebiet dem ur- 
sprunglichen Wimperschopf gegentber ein und wird deswegen als vegetativ 
bezeichnet. Dass diese Deutung richtig ist, geht auch aus anderen Versuchen 
hervor (S. 226). In Abb. 32 und 33 haben die beiden Schépfe zugenommen. 
An den Achsenverhiltnissen ist nichts verandert. Dasselbe gilt fiir den Keim 
in Abb. 35—36, dessen Vergleich mit Abb. 25 b keine Schwierigkeiten bietet. 
Es ist auch offenbar, dass das dunne Epithel in Abb. 37 als dorsal angesehen 
werden muss. Die Flimmerplatte muss also aus den zwei Wimperschopfplatten 
und dem dazwischenliegenden Flimmerband bestehen. Zuletzt fehlt auch das 
dorsale Plattenepithel, und wir konnen nichts uber die Achsen schliessen. Dass 
Wimperschopfplatten und Flimmerband in dieser Weise eine Einheit bilden 
konnen, ist nicht zu verwundern, da sie auch normalerweise in einander un- 
vermittelt ubergehen. Sie zeigen ja auch denselben histologischen Bau. 

Gleichzeitig mit der Diskussion der Achsenverhaltnisse wurde auf die Be- 


deutung der verschiedenen Gebiete der animalisierten Keime eingegangen. 


H6rstapius (1935), der 1928 die aus animalen Halften entstandenen ,,Zilien- 


blastulae“ als ,,undifferenziert‘‘ bezeichnete, hat sich jetzt meiner Auffassung 
(vgl. auch RUNNSTROM 1928 a) angeschlossen, dass sie als cinseitig animal 
differenziert angesehen werden miissen. Er erteilt offenbar der histologischen 


Untersuchung eine grosse Bedeutung. M. E. besagen hier die morphologischen 
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Verhaltnisse eben so viel. Zusammenfassend ergibt sich folgender Ruckblick: 
In dem Masse, wie sich der Wimperschopf ausbreitet, werden die vegetativen 
Organe kleiner, um schliesslich zu verschwinden, und zwar in folgender Reihe: 
Colom, sekundares Mesenchym, Entoderm, primares Mesenchym. Sie ver- 
schwinden also entgegengesetzt der Reihenfolge, in der sie bei der Entwicklung 
gebildet werden. In Abb. 21 verlassen die sekundaren Mesenchymzellen den 
Zellverband des Entoderms nicht, und es kann hier fraglich sein, ob sie nicht 
als Entodermzellen bezeichnet werden miissen. In anderen Fallen wurden auch 
keine derartigen Fetzen am Darmgipfel gefunden, und ausser dem Darm und 
den primaren Mesenchymzellen waren keine vegetativen Organe zu finden. 
Zuletzt fehlt auch der Darm, und nur die Skelettbildner sind tbrig geblieben 


(Abb. 23). Die Larve der Abb. 18 stellt eine Ausnahme dieser Regel dar. 


Hier gibt es ein Entoderm, das primare Mesenchym fehlt aber. Schliesslich 


fehlt auch das primare Mesenchym, und die Larve besteht nur aus Ektoderm. 
Eine weitere Zunahme der Animalisierung ruft die Entstehung eines zweiten 
Schopfes am vegetativen Pol hervor. Morphologisch ist dieser vegetative Wim- 
perschopf von einem animalen nicht zu unterscheiden. Er ist nur kleiner, und 
die Flimmern stehen hier weniger dicht als in dem animalen Schopf. Dass 
er auch physiologisch als ein neugebildeter animaler Pol angesehen werden 
muss, geht aus anderen Versuchen hervor (vgl. S. 227). Die beiden Wimper- 
schopfe breiten sich etwa parallel aus, und der zwischen ihnen befindliche Teil 
der Blastulawand, der zu Flimmerband wird, ist auch mit Wimpern besetzt. 
Offenbar sind auch hier wie in vegetativisierten Keimen die Organgrenzver- 
schiebungen viel kraftiger in den animalen als in den vegetativen Teilen des 
Keimes. Der Wimperschopf ist schon stark vergrossert, ehe die vegetativen 
Differenzierungen ganz verschwunden sind. 

Ausser den Organgrenzverschiebungen in vegetativer Richtung finden auch 
solche in dorsaler Richtung statt, denn die Kleinheit des Scheitels bei starker 
Animalisierung muss unbedingt auf Materialmangel zuriickgefiihrt werden. 
Die Zellstreckung verlauft namlich hier in normaler Weise. Teils werden, wie 
auf der Ventralseite, grosse Materialmengen von der Wimperschopfplatte auf- 
genommen, teils nimmt die Masse des Flimmerbandes — vielleicht auch die 
des Oralfeldes — auf Kosten des Scheitels zu. Bei starker Animalisierung 
fehlt die typische Differenzierung des Scheitels, die vor allem durch ein iso- 
liertes Gebiet hoheren Epithels gekennzeichnet ist. Die wahrscheinlichste Er- 
klarung dieser Tatsache ist, dass dies durch eine Verschiebung der Organ- 
grenzen in dorsaler Richtung bewirkt wird. Eine andere wichtige Frage, die 
aber leider nicht beantwortet werden kann, ist die, ob die Ektodermisierung 
mit derselben Geschwindigkeit auf der Dorsal- wie auf der Ventralseite vor 
sich geht oder nicht. Es scheint, nach einigen Larven (Abb. 17 b und 21) zu 
urteilen, als ob das dorsale Ektoderm aus Plattenepithel verhaltnismassig 


grosser als das entsprechende ventrale des Analfeldes ist, denn der Urmund 
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scheint mehr ventralwarts als normal zu liegen. Dies kann aber durch ver- 
schiedene Faktoren vorgetauscht werden. Erstens sind vielleicht die Ventral- 
und die Dorsalseite nicht in demselben Masse im Verhaltnis zueinander ge- 
streckt wie normal, zweitens gibt es keine festen Vergleichspunkte, da die ven- 
tralen Differenzierungen allem Anschein nach sich in dorsaler Richtung aus- 
breiten. Es kann also nicht entschieden werden, ob der Urmund gegen die Ven- 
tralseite oder die ventralen Differenzierungen innerhalb des Ektoderms sich 


verschoben haben. Versuche mit 6rtlicher Vitalfarbung miissen hier einsetzen. 


c) Uber Skelettorientierung und Organgrenzverschiebungen in animalisierten 
und vegetativisierten Keimen. 

Oben haben wir gefunden, dass das Skelett bei der Animalisierung allmah- 
lich reduziert wird. Gleichzeitig wird es vegetativ- und medianwarts-verscho- 
ben, und es tritt eine Drehung der Dreistrahler ein. Wir wollen diese Ver- 
haltnisse zu erklaren versuchen und einige hieran geknupfte Beobachtungen 
erortern. 

Nach Hersst (1895 b) und Driscu (1896) wissen wir, dass die Skelett- 
bildner von dem Ektoderm dirigiert werden. Sie ordnen sich dabei in eine 
linke und eine rechte dreieckige Gruppe. Die eine Spitze dieser Dreiecke ist 
gegen den animalen Pol hingekehrt, wahrend die beiden anderen nach dem 
vegetativen gerichtet sind (HrErgst 1904). Die beiden Zellgruppen liegen von 
Anfang an der Ventralseite genahert, und diese Lage wird bei der Abflachung 
der Ventralseite noch augenfalliger. Auf der abgeflachten Ventralseite ver- 
laufen die Meridiane in der Weise, dass der mediane gerade, die ubrigen ge- 
bogen, und zwar die lateralsten am meisten, von dem animalen Pol zu dem 
Urmund ziehen, wie es die schema- 
tische Abb. 40 zeigt. Die Meridiane, 
auf denen die Mesenchymdreiecke 
liegen, sind also ziemlich stark gebo- 
gen, da sie nahe am Rande der fla- 
chen Ventralseite entlang ziehen. Die 
von den Zellpaketen ausgeschiedenen 
Dreistrahler sind normalerweise so 
orientiert, dass der Oralstab dem Me- 
ridian folgt, d. h. gegen den animalen 
Pol aber etwas lateralwarts gerichtet 
ist, und der Querstab senkrecht zur app. 


40. Schema zur Erlauterung der 


Medianebene steht (Abb. 40 a). Den- Orientierung der Dreistrahler bei ihrer 

Verschiebung in animaler oder vegetati- 
ken wir uns jetzt, dass der Dreistrah- ver Richtung. Die Meridiane, auf der 
werden, ge- 


ler in vegetativer Richtung verscho- die Dreistrahler ausgebildet 
: strichelt. a normale, b vegetative, c und d 
ben wird, und dass der Oralstab da- animale Lage der Dreistrahler. 
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bei seine Richtung dem Meridian entlang behalt. Da diese sich gegen den Ur- 
mund biegt, muss die Folge davon sein, dass erstens der Dreistrahler sich auch 
medianwarts verschiebt, und zweitens der Oralstab sich von der Medianebene 
abwendet (Abb. 40 b). Dies ist in Abb. 14 und 21 ersichtlich. In Abb. 14 ist der 
Winkel zwischen dem Querstab und dem unbenannten Ast ausserdem verklei- 
nert, und die drei Aste des Dreistrahlers liegen nicht in derselben Ebene. Auf 
der rechten Seite sind die Potenzen zu Analstabbildung mehr vegetativwarts 
ausgebreitet. Die Dreistrahler in der Abb. 21 sind noch mehr medianwarts ver- 
schoben und noch mehr gedreht. Dies hangt damit zusammen, dass diese 
Larve von der Analseite abgeflacht worden ist, und die_,,Dreistrahler- 
meridiane“ demzufolge in dem vegetativen Teil des Ektoderms fast senk- 
recht zu der Eiachse verlaufen. Die Ebene der Dreistrahler steht im Verhaltnis 
zu der Ventralseite etwas schief, so dass der Querstab der Ventralseite ge- 
nahert, der unbenannte Ast entfernt ist. Die mediane Verschiebung des Ske- 
letts ist in Abb. 24 am starksten. Hier liegt das Skelett median am vegeta- 
tiven Pol und besteht aus einem unpaarigen Dreistrahler. Die Potenzen zur 
Auslosung der Skelettbildung der beiden Seiten des Ektoderms sind hier mit 
einander verschmolzen. Diese abnorme Lage des Skeletts spiegelt also die 
veranderte Potenzverteilung im Ektoderm wieder. Damit hangt auch zusam- 
men, dass die vegetativsten Teile sowohl des Skeletts wie des Flimmerbandes 
mangelhaft ausgebildet sind. Es fehlt das Stuck Ektoderm, das die Ausbildung 
des vegetativen Skeletts und Flimmerbandes normalerweise determiniert. Dass 
die Ausformung des Skelettmusters von dem Ektoderm determiniert wird, 
ist von RUNNSTROM (1929, 1931) gezeigt worden. 

Der eben skizzierte Gesichtspunkt zur Klarung des Zusammenhangs zwi- 
schen Orientierung und Lage der Dreistrahler muss auch an vegetativisierten 
Larven mit animalwarts verschobenen Dreistrahlern gepruft werden. Da ich 
aber keine Ventralansichten von Larven mit massiger animaler Verschiebung 
der Organgrenzen besitze, will ich eine Abbildung RuNNstrOMs (1931, Abb. 
6), diskutieren (Abb. 41). Diese stellt eine Larve aus einer schwachen Li’- 
Losung dar. Die beiden Dreistrahler sind animalwarts verschoben, der linke 
mehr, der rechte weniger. (RUNNsTROM halt die Lage des rechten Drei- 
strahlers fur normal; die Abweichung von der Norm ist aber klein.) Der 


Oralstab des rechten Dreistrahlers ist nicht wie normal nach aussen ge- 


dreht, sondern verlauft der Eiachse parallel. Der Querstab ist anstatt animal- 


warts etwas vegetativwarts gerichtet, und der unbenannte Ast zieht mehr als 
normal nach aussen. Der ganze Dreistrahler ist also mit dem Oralstab von 
der Medianebene abgewendet. Dies gilt aber noch mehr von dem linken Drei- 
strahler, der mehr animalwarts verschoben ist. Der Oralstab nahert sich hier 
der Medianebene und der unbenannte Ast steht fast auf der Medianebene 
senkrecht. In Abb. 40 sind diese beiden Dreistrahler als c auf der rechten 


und d auf der linken Seite eingetragen. Sie zeigt, dass sich die animal ver- 
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schobenen Dreistrahler ebenso verhalten wie die normal gelagerten und die 
vegetativwarts verschobenen. Sie orientieren sich also so, dass der Oralstab 
dem Dreistrahlermeridian folgt. Da dieser animalwarts gegen die Meridiane 
abbiegt, dreht sich der ganze Dreistrahler in dieser Richtung mit und zwar um 
so mehr, je weiter animalwarts der Dreistrahler verschoben ist. 

Schon bei einer kleinen Ausbreitung des Wimperschopfes wird die Aus- 
bildung der Fortsatze und des Scheitels mehr oder weniger gehemmt (Abb. 
g-—11). Die Larven sind in Richtung der Dorsoventralachse verkiirzt. Man 
konnte vermuten, dass die Analarme deswegen mangelhaft ausgebildet sind, 
weil es ihnen an Material fehlt. Wir haben ja 
oben gesehen, dass die Dreistrahler und auch die 
Analfortsatze stark vegetativwarts verschoben 


sind. Bei den eben besprochenen Keimen ist diese 


Verschiebung aber zu geringfiigig, um einen so 


starken Materialmangel hervorrufen zu konnen. 
Bei den Oralarmen kann diese Erklarungsweise 
uberhaupt nicht in Betracht kommen. Der ani- 
male Teil wird vergréssert und man wiirde er- 
warten, dass auch die Oralarme im entsprechen- 
den Verhaltnis vergrossert werden. Von einer 
Hemmung der Differenzierung kann auch nicht 
Abb. 41. Schematische Dar- 
die Rede sein, denn die Zellen sind vollkommen - stellung der Skelettverhalt- 
nisse bei einer Larve aus 
schwacher LiCl-Losung von 
det sich auf folgende Uberlegung: Wie schon der ventralen Seite gesehen. 
Die Lage der Korperstabe, 
die auf dem Oralfeld etwa 


gesund. Die einzige mir denkbare Deutung grun- 


oben hervorgehoben wurde, werden die Analfort- 
sitze vegetativwarts verschoben, und zwar starker senkrecht stehen, sind durch 
als die Grenze zwischen Ekto- und Entoderm, Nach Runnsrrém 1931 (Abb. 
da sie naher dem Urmund zu liegen kommen. 6, 5. 280). 
Die Verschiebung der Analfortsatze und die des Urmundrandes sind einander 
also nicht proportional. Kehren wir uns jetzt Abb. 14 zu. Die Wimperschopf- 
platte ist hier breit und greift fast auf die beiden Oralarme uber. Die Oral- 
arme sind nicht in demselben Masse in vegetativer Richtung zuriickgewichen, 
wie der aussere Rand der Wimperschopfplatte herangezogen ist. Auch hier 
ist also die Verschiebung ungleichmassig und zwar in hdherem Grade als in 
dem vegetativen Gebiet. Die Determination der Fortsatze kommt folgender- 
weise zustande: Von einem gewissen Stadium an sind Zellgruppen mit organi- 
sierender Fahigkeit ausgertistet und dirigieren die heranwachsenden Oral- und 
Analstabe zu sich (RUNNsTROM 1929). Diese organisierend wirkenden Be- 
zirke entstehen auf gegebener animalvegetativer wie dorsoventraler Hohe. 
Zum Entstehen eines normalen Fortsatzes ist der Reiz der wachsenden Ske- 


lettstabe notwendig (RUNNsTROM 1929). Andrerseits zeigt RUNNSTROM 
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(1929), dass die Ausscheidung der Skelettsubstanz von dem Ektoderm aus 
kontrolliert wird. 

Es kann fur wahrscheinlich gehalten werden, dass der von den oben be- 
sprochenen, organisierend wirkenden Zellgruppen ausgehende Reiz von ihrer 
Grosse quantitativ abhangig ist. Es wurde auch das Wachstum der Anal- und 
Oralstabe und der damit von ihnen bewirkte Reiz auf das Ektoderm quanti- 
tativ bestimmt werden. Bei der Verschiebung in vegetativer Richtung muss 
die animale Grenze eines fortsatzorganisierenden Bezirkes mehr als die vege- 


tative verschoben werden. Er wird infolgedessen verkleinert und damit auch 


weniger wirksam. Danach muss die Verkleinerung bei den animalen Fort- 


satzen starker als bei den vegetativen sein. Dies trifft auch tatsachlich zu 
(vgl. Abb. 2, 3, 4, 7, 8 und 10 b). Wenn diese organisierenden Zellgruppen 
eine gewisse minimale Groésse unterschritten haben, konnen sie sich nicht mehr 
auswirken, und es entstehen uberhaupt keine Fortsatze. 

In Abb. 42 ist ein Versuch gemacht worden, diese Verhaltnisse in schema- 
tischer Weise zu veranschaulichen. a stellt eine Gastrula von der Ventral- 
seite gesehen dar, die Halfte A gehort einer normalen, die Halfte B einer 
animalisierten Larve an. In b sind die Rander der beiden Halften ausge- 
streckt gedacht und entsprechende Punkte mit gestrichelten Linien mit ein- 
ander verbunden. Die Abstande bedeuten nicht relative Masse in Millimetern, 
sondern eine Einheit, die am besten als Zell-Einheit zu bezeichnen ist. Des- 
halb gibt die Abbildung nicht die natiirlichen Proportionen wieder, die nach 
den Zellstreckungen bestehen, sondern es wird versucht, die prospektive Be- 
deutung auf einen ungestreckten Keim einzuzeichnen. Die Neigung der ge- 
strichelten Linien ist ein Ausdruck fiir die Grosse der Verschiebung der ver- 
schiedenen Grenzen. 

v. Usiscu (1932) fuhrt an, dass man in isolierten animalen Halften wohl- 
ausgebildete Oralfortsatze erwarten wirde. Dass dies in der Regel nicht 
zutrifft (vgl. HOrsTapius 1935, wo auch die Literatur referiert ist), wird 
durch die Annahme von mangelnder ,,Formbildungsbereitschaft“ erklart. 
Beim Referieren von vy. Usiscus Arbeit deutet RUNNsTROM (1933 c) darauf 
hin, dass eine Wechselwirkung mit dem vegetativen Teil notwendig ist, damit 
der animale Teil normal differenziert wird (vgl. auch RUNNsTROM 1928 a). In 
einer sehr ausfuhrlichen Diskussion der Arbeiten v. Usiscus hebt auch 
Horstapius (1935) diese Auffassung hervor. In den isolierten animalen 
Halften findet eine kraftige Animalisierung statt, und die weitgehende Uber- 
einstimmung zwischen den aus diesen Fragmenten entwickelten (HORsTADIUS 
1935) und den aus animalisierten Eiern entwickelten Keimen macht es wahr- 
scheinlich, dass der Mechanismus beim Unterdrucken der Fortsatzpotenzen 
auch hier derselbe ist. Wird die Animalisierung durch Implantierung von 
vegetativem Material (HOrsTADIUS 1931, 1935) oder durch Behandlung mit 


Li’ (v. Usiscn 1925 b) zurtickgehalten, so tritt die Fortsatzbildung wieder auf. 
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Abb. 42. Schema zur Erlauterung des Zusammenhanges zwischen den Organgrenzver- 

schiebungen im animalen Gebiet des Keimes und der Ausbildung der Fortsatze. Das 

Gebiet des Wimperschopfes ist ,,bewimpert“ gezeichnet, die Ektoderm-Entoderm- 

Grenze ist durch einen kleinen Kreis markiert und die hypothetischen, die Fortsatze 

organisierenden Bezirke sind mit breiten Linien bezeichnet. 4 Normalkeim, B animali- 
sierter und C vegetativisierter Keim. Weitere Angaben im Text. 

Ob das Ausbleiben des Stomodaums bei animalisierten Keimen auch auf 
eine Unterdruckung von Potenzen oder auf Materialmangel zurickzufiihren 
ist, kann nicht entschieden werden. Die erste Erklarungsmoglichkeit scheint 
mir bei sehr starker Animalisierung am wahrscheinlichsten. Bei einem ziemlich 
oft vorkommenden Typus, der einen verhaltnismassig wenig vergrosserten 
Wimperschopf und weder Entoderm noch Skelett hat, fehlt das Stomodaum. 
Das Oralfeld ist hier durch eine tubermassige Zellstreckung gekennzeichnet. 
Wahrscheinlich ist das Fehlen des Stomodaums darauf zuriickzufithren. Die 
Unterdruckung der Mundbildung in animalen Halften wird von RUNNsTROM 
(1928 a) auf die Ausbreitung des Wimperschopfes zuruckgefuhrt. 

Bei der Vegetativisierung findet auch eine ungleichmassige Verschiebung 
der Organgrenzen statt. In Diagramm b der Abb. 42 ist ein Versuch gemacht, 
die Vegetativisierung unter denselben Gesichtspunkten wie die Animali- 
sierung darzustellen (c). Wir finden hier bei einer sehr kleinen Verschiebung 
der [Ektoderm-Entodermgrenze, dass Wimperschopfplatte und Oralarme feh- 
len, und dass die Analfortsatze vergrossert sind. Dies stimmt alles mit dem 
auf S. 196 beschriebenen und in Abb. 6 gezeichneten Keim tberein. 

Das Diagramm b in Abb. 42 bezieht sich nur auf das Ektoderm bei schwacher 


Animalisierung und Vegetativisierung. Wiirde es auf das Entoderm in dieser 


Form tibertragen werden, so wiirde sich keine Ubereinstimmung mit den Ver- 


haltnissen in den Keimen ergeben. Auch erkennt man sofort, dass der ,,Anal- 
fortsatzorganisator’’ bei zunehmender Vegetativisierung unproportional stark 
zunimmt. Es ware sehr wertvoll, das Diagramm fiir den ganzen Keim und 
fur alle verschiedenen Grade von Animalisierung und Vegetativisierung zu 
erweitern. Wir stossen aber hier auf grosse Schwierigkeiten. Erstens muss 
ein Mass der Animalisierung und Vegetativisierung geschaffen werden, d. h. 
die Verschiebung einer der Organgrenzen muss als Einheit gewahlt werden, 
und die Verschiebungen der anderen Grenze darin ausgedriickt werden. 
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Zweitens kommen wir hier nicht mit geraden Verschiebungslinien aus. Soviel 
kann aber vorausgesehen werden, dass die Verschiebungslinien in diesem Dia- 
gramm nach der vegetativen Seite hin zusammenlaufen wirden, und folglich 
in dem Teil des Diagramms, der dem vegetativen Gebiet im Keim entspricht 
eine kleine, im entgegengesetzten Gebiet eine grosse Neigung aufweisen wurden. 
Schliesslich muss darauf aufmerksam gemacht werden, dass in den animali- 
sierten Kulturen schwach animalisierte Keime, die noch ein Entoderm haben, 
im allgemeinen selten sind. Entweder sind die Keime normale Plutei oder 
verhaltnismassig stark animalisiert, d. h. die ersten Stufen der Animalisierung 
verlaufen verhaltnismassig leichter als die spateren. Ist eine Animalisierung 
in einem Keim eingetreten, so schreitet der Vorgang schnell mit abnehmender 
Geschwindigkeit weiter. Dies Verhalten steht wahrscheinlich auch mit den 
Verschiebungsgeschwindigkeiten der Organgrenzen in Zusammenhang. 
Zusammenfassend ergibt sich, dass sowohl bei Animalisierung wie Vege- 
tativisierung und unabhangig von der Starke dieser Erscheinungen die Organ- 
grenzverschiebungen an Grosse von dem animalen zu dem vegetativen Pol hin 
abnehmen. Dies kann auch so ausgedriickt werden, dass je ndher ein gewisser 
Punkt dem vegetativen Pol liegt, desto schwieriger ist es, ihn in animaler 
oder vegetativer Richtung umzudeterminieren, desto stabiler ist seine Deter- 
mination. Ich sehe in dieser Tatsache die Grundlagen zu der Auffassung 
Boveris (1901) uber die Bedeutung ,,der vegetativsten Stellen‘‘. Da die vege- 
tativste Stelle eines Eifragmentes am schwierigsten umzudeterminieren ist, 
folgt daraus, dass die ubrigen Teile des Fragmentes bei einer Regulation sich 


nach der vegetativsten Stelle richten miissen. 


d) Uber die Wirkung von Li’ auf die Morphologie animalisierter Keime. 


Schon Hergst (1893) versuchte animaiisierende und vegetativisierende 


Agentien gegeneinander auszuspielen. Er war der Meinung, dass die Wim- 


perschopfvergrosserung, die durch Ziichtung bei SO{-Mangel und erhohter 


Ca‘*-Konzentration zustande kommt, von Ca” bewirkt wird und versuchte 
deswegen die Li'-Wirkung durch aufzuheben. 

Die oben angefuthrte Methode Animalisierung hervorzurufen erschien mir 
sehr geeignet fiir Versuche dieser Art, teils weil die Keime durch die Be- 
handlung uberhaupt nicht geschadigt werden, teils weil sie schon von der 
Befruchtung an nur der Li'-Wirkung allein ausgesetzt werden konnen. Zu 
diesen Versuchen wurden nur Eier von Paracentrotus lividus verwendet. 

Die Eier wurden vor der Befruchtung mit Ca™-freiem Meerwasser und 
NaSCN (vgl. S. 242) behandelt. Sie wurden dann gewaschen, befruchtet und 
in Li'-Meerwasser tiberfiihrt. Die Li’-Konzentration wurde im allgemeinen in 
ein und demselben Versuch variiert, um sicher eine geeignete Konzentration 


zu erreichen. 
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Die Entwicklung der Li’-Larven ist, wie HeRpst gezeigt hat, im Vergleich 
mit der normalen verzogert. Auch die der animalisierten Larven ist oft etwas 
verlangsamt. Es ist deswegen nicht tiberraschend, dass die Entwicklung die- 
ser doppelt behandelten Larven, die mehr oder weniger durch die Eigen- 
schaften der Li’-Larven charakterisiert sind, verlangsamt ist. Sie verharren 
also langer als gewohnliche Larven im Blastulastadium, lassen sich aber von 
Li‘-Larven desselben Stadiums durch eine kleinere Starke der Blastula- 
wand, ebenere aussere und innere Oberflachen sowie ein helleres Aussehen des 
Plasmas unterscheiden. Die in oben beschriebener Weise behandelten Kultu- 
ren sind durch starke Variation ausgezeichnet. Es 
wurde bei jedem Versuch auch eine Kontrollkultur 
in Meerwasser, eine Kultur von den vorbehandelten 
Eiern ohne Nachbehandlung mit LiCl, sowie eine 
Li‘-Kultur ohne Vorbehandlung angesetzt. Dadurch 
wurde es ermoglicht, die Wirkung der verschiedenen 
Behandlungen einigermassen auseinander zu halten. 
Es konnte in dieser Weise konstatiert werden, dass 

bei den vorbehandelten Larven die Li-Wirkung 
schwacher als bei den nicht vorbehandelten ist (vgl. vidus. Als unbefruchtetes 
Ei mit 100 ccm Ca‘’-freiem 
Meerwasser + 10 ccm 
findet man in solchen Kulturen Larven, die von der isot. NaSCN-Lésung 24 
Stunden behandelt. Nach 
der Befruchtung fir 24 
und somit dem Typus der animalisierten Larven Stunden in 100 ccm Meer- 
wasser + 5 ccm isot. LiCl- 
Losung gezuchtet, dann 
derer Art, deren Entstehung in der Vorbehandlung in normalem Meerwasser 
set U Entwick weitergezuchtet. Gezeichnet 
vegriindet worden ist. Unten wird die Entwick- 39 Stinden nach der Be- 


auch S. 230, 321). Ausser gewohnlichen Li'-Larven 
Li'-Behandlung weniger beeinflusst worden sind 


naher stehen, sowie Doppelbildungen ganz _ beson- 


lung und die Morphologie dieser Doppelbildungen  fruchtung. Der Pigment- 
ring ist punktiert. 150/1. 

dargestellt. 
Wie die Li’-Larven, die exogastrulieren, fangen sie allmahlich an, sich der 
Eiachse entlang zu strecken’, und es treten Mesenchymzellen aus der Blastula- 


wand in das Blastocol uber (Abb. 43). Dabei weichen aber manche der dop- 


pelt behandelten Larven in auffallender Weise sowohl von Li’-Larven wie 


von normalen Larven ab. Die Mesenchymzellen stammen nicht wie bei diesen 


1 Bei diesen Versuchen konnte der Pigmentring in diesem spaten Stadium _ beob- 
achtet werden. In einer friheren Mitteilung (LINDAHL und OrstTrOM 1932) ist das Ver- 
schwinden des Pigmentringes bei Behandlung der Eier mit Ca‘'’-freiem Meerwasser + 
NaSCN beschrieben worden. Ob derselbe Vorgang hier stattgefunden hat, und der 
Pigmentring dann wieder durch die Lr’-Behandlung entstanden ist, oder ob der Pig- 
mentring bei diesem Material (Roscoff) bei der Behandlung mit dem obengenannten 
Gemisch nicht zum Verschwinden gebracht wurde, muss dahingestellt bleiben. Bei spater 
angestellten Versuchen iiber Animalisierung beachtete ich diese Frage. Es zeigte sich, 
dass der Pigmentring, wenn er vor der Behandlung nicht sehr scharf abgesetzt war, 
nach der Behandlung iiberhaupt nicht wiedergefunden werden konnte. War er aber 
vor der Behandlung sehr scharf abgesetzt, so konnte er spater ohne Schwierigkeit 
beobachtet werden, obwohl seine Grenzen verschwommen waren. 


15. A. Z. 1936. 47 
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Abb. 44 Dieselbe Be- 

handlung wie bei dem 

Objekt der Abb. 43. Der 

Pigmentring ist punk- 
tiert. 150/1 


\bb. 47. Faracentrotus 
vidus. Als unbefruchtetes 
Ei 23 Stunden mit 100 ccm 
Ca’’-freiem Meerwasser + 
10 ccm isot. NaSCN-Lo- 
sung behandelt, in gewohn- 
Meerwasser _ be- 
fruchtet und wahrend der 
ersten 23 Stunden nach 
der Befruchtung mit 100 

Meerwasser + 5 ccm 
1sot LiCl-Losung behan- 
delt. Dann in normalem 
Meerwasser weitergezuch- 
tet. 3 Tage nach der 
Befruchtung gezeichnet. 

150/1 


lichem 


ccm 
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\bb. 46. Paracentrotus li- 
vidus. Behandlung wie bei 
Abb. 43. Gezeichnet 51 
Stunden nach Be- 
fruchtung. Die Mesen- 
chymzellen sind moglichst 
genau eingetragen. 150/I. 


Abb. 45. Paracentrotus lividus. 
Behandelt wie das Objekt der 
Abb. 43. Gezeichnet Stun- 
den nach der Befruchtung. Der 
Pigmentring punktiert. Es ist 
besonders darauf geachtet, 
samtliche Skelettbildner einzu- 
tragen. 150/I. 
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beiden Kategorien von Larven aus dem vegetativ- 
sten Bereich des Keimes, sondern sie verlassen die 
Blastulawand etwa in der Mitte des Pigmentringes. 
Dies ist weniger gut in der Abb. 43 zu sehen, wo 
verhaltnismassig wenige Mesenchymzellen sind, ist 
aber um so besser in Abb. 44 zu erkennen. Bei der 
weiteren Entwicklung strecken sich die Keime noch 
mehr in Richtung der Ejiachse. In diesem Stadium 
gliedert sich der Larvenkorper der exogastrulieren- 
den Li'-Larven in zwei Teile: eine dunnwandige, 
kleinere Blase und einen dickwandigen, grosseren 


Schlauch (Herpst 1892). Bei den Larven, die Dop- 


pelbildungen geben, gliedert sich die Blastula dage- 


gen in drei Teile: eine grossere animale und eine 
kleinere vegetative, dunnwandige Blase sowie einen 
diese beiden Teile verbindenden, dickwandigen Be- 
zirk (Abb. 44). Die Polaritat des Keimes kann hier 
aus der Pigmentverteilung geschlossen werden. In 
die zwei Blasen, die allmahlich dunner werden, wan- 
(Abb. 45). 


hier oft wie bei gewohnlichen Li’-Larven viel zahl- 


dern die Skelettbildner ein Diese sind 


reicher als bei normalen Keimen. In dem in Abb. 45 
dargestellten Fall sind es etwa 74, d. h. die Anzahl 
ist etwa verdoppelt. Die Mesenchymzellen verteilen 


sich auf die beiden Blasen etwa proportional zu 
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deren Grosse. In der grdsseren sind 
43, in der kleineren 31 Skelettbildner zu 
finden. Mit der Zeit differenzieren sich 
die beiden Blasen als Ektoderm und der 
dazwischenliegende Teil nimmt entoder- 
malen Charakter an (Abb. 46, 47, 48). 
Das Entoderm gliedert sich in mehrere 


Abteilungen, die zusammen im. allge- 

Abb. 48. Paracentrotus lividus. Vor der 
Befruchtung 14 Stunden mit 100 ccm 
machen. Diese sind mit ihren Osophagi Ca‘'-freiem Meerwasser + 10 ccm isot. 
NaSCN-Losung behandelt, in Meer- 
wasser befruchtet und wahrend der 


meinen zwei vollstandige Darme aus- 


vereinigt und grenzen sich hier mehr 
oder weniger scharf von einander ab. ersten 23 Stunden mit 100 ccm Meer- 
\llmihlicl wasser -+ 5 ccm LiCl-Losung behan- 
Almahiich entstent mier em Einschnitt, Dann in normalem Meerwasser 
bis sich im allgemeinen die beiden Oso-  weitergeziichtet. 34% Tage nach der 
phagi von einander trennen. Beiderseits 


der Osophagi folgen zwei Mitteldarme und schliesslich zwei Enddarme, die sich 


wie gewohnlich bei Li’'-Larven mehr in Anschluss an das Ektoderm differen- 
zieren und erst spater davon abgesetzt werden. Unter Umstanden, aber selten, 
kommt es vor, dass das Entoderm nicht in dieser vollstandigen Weise differen- 
ziert ist (Abb. 48). Es ist von besonderem Interesse, zu konstatieren, dass das 
sugdngliche entodermale Material den beiden ektodermalen Teilen etwa pro- 
portional zugeteilt ist. Die Ektodermblasen differenzieren sich wie die einer 
Li'-Larve, und die allgemein giltige Regel kann aufgestellt werden, dass die 
Li'-Wirkung in dem vegetativen Ektoderm starker als in dem animalen ist. 
Ich habe Larven bekommen, in denen die beiden Ektodermblasen radiarsym- 
metrisch, in denen die animale bilateralsymmetrisch und die vegetative radiar- 
symmetrisch (Abb. 47), und in denen beide dorsoventral organisiert waren 
(Abb. 48). Die letzte Gruppe ist aber selten vertreten. In dem kleinen Ekto- 
derm habe ich nie zwei Skelettstucke gefunden. Die Bilateralsymmetrie 
kommt hier vor allem durch ein ventrales Flimmerfeld zustande, das in samt- 
lichen untersuchten Fallen dieselbe Orientierung wie die Ventralseite des ani- 
malen Ektoderms hat. Es hat in den oben beschriebenen Keimen ,,o We irgend- 


welche Materialverlagerungen eine Umkehrung der 


Polaritait in dem prisumptiv vegetativen Teil des Kei- la 
mes stattgefunden (LINDAHL 1933). \ 
Ein zweiter Entwicklungstypus tritt schon bei der be ) 
Urdarmbildung auf. Die Streckung der Blastula fin- ee 
det wie bei dem vorigen Typus statt, es wird danach Abb. 49. Paracentrotus 
lividus. Behandlung wie 
: bei dem Objekt der Abb. 
pigmentierten Gebietes ausgebildet, sondern es ent- 36, Gezeichnet 36 Stun- 
den nach der Befruch- 
tes Entoderm (Abb. 49), das allmahlich invaginiert. ist punktiert. 150/T. 


aber keine gurtelf6rmige Entodermzone innerhalb des 


steht nur ein kleines, seitlich von der Eiachse gelager- 
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Dr Die Einwanderung des Mesenchyms habe ich hier 
nicht naher verfolgt. Aller Wahrscheinlichkeit nach 
ist aber seine Herkunft in der Mitte des entoder- 
malen Materials zu suchen. Die spatere Entwick- 
lung habe ich nicht sehr lange verfolgt. Das Ento- 
derm gliedert sich nicht (Abb. 50, 51, 52) oder 
wenigstens verhaltnismassig spat (Abb. 53). Es 
fallt sofort auf, dass das Skelett regelmassig sym- 


metrisch verdoppelt ist. Dies ist besonders schon 


in Abb. 50 zu erkennen, und es fehlen hier alle 
Abb. 50. Paracentrotus livi- uberzahligen Kalkkorperchen.’ Dasselbe gilt aber 
dus. Dieselbe Vorgeschichte 
wie bei dem Keim der Abb. 

47. Gezeichnet 3% Tage symmetrischen Paaren gibt es hier wberzahlige 
nach der Befruchtung. 150/1. ‘i 


nicht fur die Larven der Abb. 51—53. Ausser den 


Skelettstucke. Man darf nicht vergessen, dass 
diese Larven mit Li’ behandelt worden sind. Solche Skelettabnormitaten sind ja 
bei Li’-Larven haufig (HERBstT 1893, RUNNSTROM 1928 b, 1929, 1931). Manch- 
mal kommt eine Verdoppelung der Ventralseite innerhalb des einheitlichen Ek- 
toderms vor. Ich nenne diese Larven ,,biventral‘‘ wie ich schon ahnliche Keime, 
die aus gestreckten Eiern entstanden sind, genannt habe. Beide Ventralseiten 
konnen hier als Oralfelder ausgebildet sein (Abb. 50), oder die eine besteht aus 


einem Oralfeld, die andere aus einer Wimperplatte (Abb. 51). Sind die beiden 


Abb. 51. Paracentrotus li- Abb. 52. Paracentrotus li- Abb. 53. Paracentrotus |- 
vidus. Behandelt wie das wvidus. Behandlung wie bei vidus. Behandelt wie die 
Objekt der Abb. 48. 3% dem Objekt der Abb. 43. Larve der Abb. 43. Ge- 
Tage nach der Befruchtung Gezeichnet 4o Stunden nach zeichnet 4o Stunden nach 
gezeichnet. 150/I. der Befruchtung. 150/1. der Befruchtung. 150/1. 

Dorsoventralachsen der betreffenden Ventralseiten etwa gleichgerichtet, d. h. 
bilden sie mit einander einen spitzen Winkel, so konnen die beiden Oralfelder 
neben einander bestehen (Abb. 50). Sind dagegen die beiden Dorsoventralach- 
sen mehr oder weniger gegen einander gerichtet, d. h. bilden sie einen stumpfen 
Winkel, so verschwindet allmahlich das eine Oralfeld (Abb. 52 und 53). Die 

1 Die Untersuchung des Skeletts wurde bei diesen Larven immer in polarisiertem 


Licht vorgenommen. Alle Kalkkorper leuchten darin hell auf, und auch die kleinsten 
Granulae werden auf diese Weise sichtbar 
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Abb. 54. Paracentrotus lividus. Dieselbe Abb. 55. Paracentrotus lividus. Behandlung 
Vorgeschichte wie bei dem Keim der Abb. wie bei der Abb. go. Gezeichnet 314 Tage 
40. Gezeichnet 3% Tage nach der Be- nach der Befruchtung. 150/1. 
fruchtung. 150/1. 

Verhaltnisse sind aber wegen der Vegetativisierung hier komplizierter. Der 
Winkel zwischen den beiden Dorsoventralachsen hangt wiederum von der 
Lage der Oralfelder, d. h. von dem Masse der Vegetativisierung ab. Es ist oben 
(S. 200) darauf hingewiesen worden, dass das Oralfeld mehr terminal liegt, 
je starker die Vegetativisierung ist, und dass es auch kleiner wird. Die mangel- 
hafte Ausbildung des kleineren Oralfeldes kann also zum Teil dadurch er- 
klart werden, dass die Li'-Wirkung hier grosser ist; es wurde aber nicht voll- 
kommen fehlen. Zum Teil mussen aber hier Verhaltnisse herrschen, die denen 
ahnlich sind, die bei gestreckten Larven zur Entstehung von zwei Ventral- 
seiten innerhalb des Ektoderms fihren. Bei schwacher Vegetativisierung neh- 
men die Oralfelder etwa ihre normale Lage ein. Die beiden Dorsoventral- 
achsen stehen etwa wie normal senkrecht auf der Eiachse und sind folglich 
gleichgerichtet (Abb. 50). Je starker die Vegetativisierung ist, um so mehr 
terminal liegen die Oralfelder, und um so mehr fallen die Dorsoventralachsen 


mit der Eiachse zusammen und sind gegen einander gerichtet (Abb. 52 und 53). 


Wir sehen weiter, dass die Entodermisierung (Vegetativisierung) leichter 
auf der ventralen als auf der dorsalen Seite des Keimes stattgefunden hat 
(vgl. S. 199). Es kann naturlich auch der Gesichtspunkt vertreten werden, 
dass die ventralen Eigenschaften im Anschluss an die Verteilung der animal- 
vegetativen auftreten (vgl. weiter unten S. 347). 

Einen dritten Entwicklungstypus finden wir in Abb. 54 und 55 dargestellt. 
Die Vegetativisierung ist hier nicht so weit vorgeschritten wie in den oben 
beschriebenen Typen. Dies hangt wahrscheinlich damit zusammen, dass die 
Animalisierung bei diesen Eiern vor der Li'-Behandlung starker gewesen ist. 
Das Ektoderm besteht hier nur aus h6herem Epithel. Es sind weder Mundbucht 
noch Oralfeld beobachtet worden. Die Entodermisierung hat nicht an einem 
Ort sondern an mehreren eingesetzt. Es entstehen innerhalb des prasumpti- 
ven Entoderms mehrere kleine Darme, von denen einer im allgemeinen etwas 
grosser ist. Wenn sie klein sind, bleiben sie ungegliedert oder teilen sich hoch- 
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stens nur in zwei Blasen auf, wenn sie grosser sind, gliedern sie sich normal 
(Abb. 55). Es treten wenige Skelettbildner in das Blastocol hinein, und das 
Skelett ist sehr schwach entwickelt. Sekundare Mesenchymzellen sind hier 
nicht beobachtet worden. 

Um zu zeigen, wie die Li'-Behandlung die Animalisierung zurickdrangt, 
fuhre ich zuletzt einen Versuch an (6. 8. 32), der folgenderweise ausge- 
fuhrt wurde: Die unbefruchteten Eier wurden 15 Stunden lang mit einem 
Gemisch von I. Meerwasser und II. 10 ccm isot. NaSCN-Losung + 100 ccm 
Meerwasser behandelt. Sie wurden gewaschen und befruchtet und unmittelbar 
nach der Befruchtung in a) Meerwasser, b) 100 ccm Meerwasser + 2,0 ccm 
isot. LiCl-Losung und c) 100 ccm Meerwasser + 3,0 ccm isot. LiCl-Losung 
uberfuhrt. Die Keime wurden 56 Stunden nach der Befruchtung untersucht. 
Da der Li'-Typus der Entwicklung in den animalisierten Kulturen, wie wir 
oben gesehen haben, recht verwickelt sein kann, verzichtete ich darauf, die 
in den animalisierten und den nicht animalisierten L:'-Kul- 
turen statistisch zu vergleichen. Es sei hervorgehoben, dass die Li'-Wirkung 
in den animalisierten Kulturen viel schwacher ist, als in den nicht animali- 
sierten. Um ein Mass der Animalisierung zu erhalten, wurden die Keime mit 
und ohne Entoderm gezahlt (N = 500). In I a waren die Keime zu 100 % 
wohl ausgebildete, junge Plutei. In II a fehlte das Entoderm bei 47,8 %, in 


If b bei 19,4 % und in II c bei 10,8 %. 


e) Uber die Wirkung von Rhodanid- und Jodidionen bei Behandlung nach 
der Befruchtung. 

Behandlung mit Jodidionen vor der Befruchtung wirkt in derselben Weise 
wie Behandlung mit Rhodanidionen (vgl. unten S. 242), d. h. sie bewirken 
beide eine starke Animalisierung der Eier ohne irgendeine Schadigung oder 
Hemmung hervorzurufen. Um den Mechanismus dieser Wirkung analysieren 
zu konnen, schien es notwendig, auch die Wirkung der beiden Ionen nach der 
Befruchtung zu studieren. Es liegen schon einige Angaben uber die Wirkung 


von Rhodanid nach der Befruchtung vor. Herpst (1895 a) zeigte, dass bei 


Asterias glacialis die Urdarmbildung unterdrickt wird infolge einer Wachs- 


tumshemmung der ,,Urdarmplatte“. Das Entodermmaterial wird dabei bescha- 
digt. Er fihrte auch einige Versuche mit Eiern von Spaerechinus granu- 
laris aus, die eigentlich nichts uber die allgemeine Schadlichkeit des ver- 
wendeten Salzes zeigten. Herpst verwendete KSCN. Er fugte also nicht 
nur SCN-Ionen hinzu, sondern erhdhte auch die K’-Konzentration des 
Meerwassers. RUNNSTROM (1928 b)_ setzt verschieden grosse Mengen 
einer isotonischen NaSCN-Losung zu einer Reihe von Li'-Kulturen, um die 
Li'-Wirkung dadurch abzuschwachen. Er findet tatsachlich, dass die Propor- 
tionen zwischen Ekto- und Entoderm normaler werden als ohne Zusatz von 


NaSCN. Er erhalt aber in samtlichen Kulturen einen Li'-Typus der Entwick- 


230 
10 
<9 


DIE DETERMINATION IM SEEIGELKEIM 


lung, indem der animale Teil des Keimes sich nicht normal entwickelt, und die 
Skelettbildnerzone gegen den animalen Pol verschoben ist. Die Keime sind 
aber beschadigt, auch wenn sie nur dem NaSCN-Meerwasser-Gemisch aus- 
gesetzt worden sind. In anderen Versuchen kombiniert RUNNSTROM (1928 a) 
die Wirkung von SCN’ mit Verdiinnung des Meerwassers. Besonders das 
Entodermmaterial wird stark beschadigt. 

Ich habe Versuche mit Rhodanidwirkung nach der Befruchtung sowohl in 
Neapel wie in Roscoff ausgefiithrt. Uber die Jodid-Wirkung liegen nur Ver- 
suche von Neapel vor. Gegen SCN’ verhalt sich das Material der beiden Orte 
etwas verschieden, obwohl die Verhaltnisse prinzipiell ahnlich sind. Zuerst will 


ich uber die Neapler Versuche berichten. Es wurden gleichzeitig (7. 1. 31) 


Versuchsreihen mit NaSCN und NaJ mit demselben Eimaterial angesetzt. Da 


es sich in Vorversuchen gezeigt hatte, dass NaSCN viel kraftiger wirkt als 
NaJ, wurde dieses in etwas grosseren Mengen zugesetzt. Die Konzentration 
der isotonischen Losungen der beiden Salze betrug fur NaSCN 0,65 und fiir 
NaJ 0,67 Mol. 

Rhodanidreihe Kulturmedium der verschiedenen Kul- 


In der wurde das 


turen folgendermassen zusammengesetzt: Zu 100 ccm Meerwasser wurde 
I 0,00, IT 0,41, III 0,82, IV 1,64, V 3,46, VI 4,28 und VII 5,10 ccm der iso- 
tonischen NaSCN-Losung zugesetzt. Die Eier wurden unmittelbar nach der 
Befruchtung in diese Gemische wberfuhrt. Die Keime in VI und VIL star- 
ben schon vor der Gastrulation. In den ubrigen Kulturen erreichten alle das 
Gastrulastadium. Ich werde zuerst uber den allgemeinen Charakter der Ent- 
wicklung in den verschiedenen Kulturen berichten und dann auf einige spezi- 
elle Falle naher eingehen. 

Zum ersten Mal wurden die Keime 17 Stunden nach der Befruchtung ange- 
sehen und ein Teil nach Waschung in Meerwasser tiberfiihrt. Sie waren 
schwimmende Blastulae. Ein Wimperschopf von etwa 


Ver- 


den 


normaler Grosse war tberall vorhanden. Eine 


kurzung in Richtung der Eiachse konnte in 


hoheren SCN’- und J’-Konzentrationen beobachtet 


werden. Diese Kulturen werden als I,,—VII,, be- 


zeichnet. 
Etwa 45 % Stunden nach der Befruchtung wur- 
den die Keime wieder untersucht. Sie waren in I, der 
Kontrolle, junge Plutei, bei denen der Mund noch 
nicht durchgebrochen war. In II war schon eine Ver- 


Abb. 56. Altere Gastrula 
Die Keime yon Paracentrotus livi 


dus, in 0,41 ccm isot. 


spatung der Entwicklung eingetreten. 


konnten als altere Prismen mit grossen Dreistrahlern 
bezeichnet werden. In derselben Kultur kamen auch 
Diese 


Vertreter eines anderen Typus vor. waren 


Gastrulae mit vergrossertem Wimperschopf, mit in 


NaSCN-Losung 1co 
ccm Meerwasser geztch- 
tet. 41 Stunden nach der 
Befruchtung gezeichnet. 
Freihandzeichnung. 
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der Regel einem zu kleinen Darm und mehr oder 
weniger animalwarts verschobenem Skelettbildner- 
ring (vgl. Abb. 56). Einige solcher Keime wurden 
isoliert und in Meerwasser weitergeztichtet. Sie 
wurden aber leider nie wiedergefunden, sei es, dass 
sie besonders empfindlich waren, sei es, dass sie aus 
anderen Grunden gestorben waren. Sehen wir mit 
zunehmender Konzentration die Kulturen durch, so 
finden wir, dass die Entwicklung der Keime immer 
mehr verzogert war. In III waren keine Dreistrahler 
entstanden, und in IV war ausserdem der Skelett- 


bildnerring stark animalwarts verschoben. Mit Aus- 


\ | / nahme der oben beschriebenen Gastrulae war in 


Abb. 57. Wenig beeins Tung zu finden. Der Wimperschopf ist oft nied- 


keiner der Kulturen eine Wimperschopfvergrosse- 


flusster Keim von Para- rig und breit, besonders in den hodheren Konzen- 
centrotus lividus. In dem- 
selben Gemisch wie der 
Keim der Abb. 56 geztich- In II,,—V,, waren keine nennenswerten Abwei- 
tet und 6 Tage nach der 
Befruchtung gezeichnet. 
Nur das linke Skelett ein- konnten folgende Typen gefunden werden: 1) Pris- 

getragen. 240/1I. 


trationen. 
chungen von der Kontrolle zu bemerken. In VI,, 


mastadium mit grossen Dreistrahlern und schwach 
entwickeltem Scheitel (Korperform deswegen flach), 2) schiefe Gastrula mit 
dem Skelettbildnerring in normaler Lage, mit oder ohne Dreistrahler, 3) Ga- 
strula mit kurzem Darm und etwas animalwarts verschobenem Skelettbildner- 
ring, der mehrere, bis zu 8, Skelettbildungszentren enthalt. In VII,, ist die 
Entwicklung meistens pathologisch. Die am besten 
entwickelten Keime sind als schiefe Gastrulae anzu- 
sprechen. 

Die Keime wurden wieder 6 Tage nach der Be- 
fruchtung untersucht. Die Kontrollkeime waren 


schone, wohl ausgewachsene Plutei. Eine charakteri- 


stische Veranderung der Larven in den SCN’-Kul- 
turen ist die mit zunehmender SCN’-Konzentration 
immer schwachere Ausbildung der dorsoventralen 
Organisation. Dadurch erscheinen sie kleiner als die 
Kontrollarven. In II ist dies schon ersichtlich. Es 
ist aber bemerkenswert, dass dabei die Analfort- 
satze vollkommen unbeeinflusst sein konnen, obwohl 
der Scheitel verkurzt ist (Abb. 57). Es kommen 
Abb. 58. Dieselbe Behand- aber auch Falle vor, bei denen nur der Orallobus 
lung wie in Abb. 57. Nur etwas kleiner als normal ausgebildet ist, und die 


das rechte Skelett einge- 
tragen. 240/1. sonst normal sind. Hier kann aber die Mundbucht 
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vollkommen fehlen, wie es z. B. bei dem in Abb. 58 wie- 


dergegebenen Keim der Fall ist. Der Mund fehlt sonst bei 
etwa 50 % der Keime und ist, wenn vorhanden, oft zu 
klein. Ein haufig vorkommender Typus ahnelt sehr den in 
Abb. 58 dargestellten. Es kommen aber auch Falle vor, die 
starker beeinflusst sind, siehe Abb. 59. Der Keim ist in 
allen Richtungen verkleinert. Der Scheitel und die Anal- 
fortsatze sind kurz. Oralfortsatze fehlen ganz. Dies gilt 
auch fur die Mundbucht. Ein grosser animaler Bezirk ist 
als Flimmerfeld differenziert. Im Anschluss daran sind die 


Abnormitaten des Skelettes zu den Oralstaben lokalisiert. Abb. 59. Behand- 
lung wie in Abb. 
57. 6 Tage alter 
als normal ausgebildet. In dem Entoderm ist die Zellstrek- Keim von Paracen- 
trotus lividus. 240/1. 


Die beiden Skelettstiicke sind ausserdem mehr animalwarts 


kung mangelhaft. Dies gilt aber nicht fiir den Osophagus. 

Dieselben Verhaltnisse sind in III wiederzufinden. Die starker beeinflussten 
Keime sind hier zahlreicher. In IV ist die dorsoventrale Organisation sehr 
schwach; Scheitel, Oral- und Analfortsatze fehlen oder sind nur angedeutet. 
Der Mund fehlt oft und ist, wenn vorhanden, zu klein. Das Skelett ist animal- 
warts stark verschoben und unregelmassig, in der Regel mit wuberzahligen 
Skelettbildungszentren. Das Entoderm ist kleiner als normal. Als Beispiel ist 
der Keim in Abb. 60 wiedergegeben. In V sind die Keime kugelformig mit 
einem kleinen Entoderm und einem machtigen animalen Flimmerfeld. Skelett 
und Mundbucht fehlen durchgehend. Die Skelettbildnerzellen liegen unregel- 
massig zerstreut. Bei dem in Abb. 61 abgebildeten Keim ist das Entoderm in 
eine vordere, Osophagus und Mitteldarm einschliessende, und eine hintere, 
dem Enddarm entsprechende Abteilung gegliedert. 

In II,,—V,, ist die Entwicklung ganz normal. Die dorsoventrale Verkurzung 
macht sich bei einem Teil der Larven in VI,, bemerkbar. Hier und da sind 


extra, quergestellte Skelettstabe im Scheitel vorhanden. 


Abb. 60. Larve von Paracentrotus lividus Abb. 61. Stark modifizierter Keim von Para- 

in 1,64 ccm isot. NaSCN-Losung + 100 centrotus lividus. In einem Gemisch von 2,46 

ccm Meerwasser gezichtet. 6 Tage nach ccm isot. NaSCN-Losung + 100 ccm Meer- 

der Befruchtung gezeichnet. 240/1. wasser gezichtet. 6 Tage nach der Befruch- 
tung gezeichnet. 240/1. 
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\bb. 62. Junger Pluteus von Abb. 63. Derselbe Keim wie Abb. 64. Vgl. Abb. 62 
Paracentrotus lividus. Nach in Abb. 62. 65 Stunden nach Freihandzeichnung 
ler Befruchtung 65 Stun- der Befruchtung in normales 


den in 041 isot. Meerwasser wuberfuihrt und 
NaSCN-Losung + 100 ccm’ dort weitergeziichtet. 6 Tage 
Meerwasser geztichtet. Nur nach der Befruchtung ge- 
das eine Skelett gezeichnet. zeichnet. Nur das rechte Ske- 
Freihandzeichnung lett eingetragen. 240/1. 

[Es wurden auch Keime isoliert und in verschiedenen Stadien untersucht. 
Der in Abb. 62 abgebildete Keim ist aus Kultur II 65 Stunden nach der Be- 
fruchtung isoliert und gezeichnet. In der Kontrolle waren Plutei mit Fortsatzen 
und Mund. Bei dem abgebildeten Keim ist auch keine Andeutung einer Mund- 
bucht zu finden. Ausserdem ist die Biegung des Entoderms schwach. Dies 
Verhalten kann hier als typisch in diesem Stadium bezeichnet werden. Oft 
streckt sich das Entoderm gerade durch das Blastocol. Der Keim wurde in 
normalem Meerwasser weitergezuchtet und 6 Tage nach der Befruchtung wie- 
der gezeichnet (Abb. 63). Es ist ein Pluteus entstanden, der wenig von einem 
normalen abweicht. Es kann aber eine deutliche Verktirzung in dorsoventraler 
Richtung beobachtet werden. Die Geschichte des in Abb. 64 und 65 gezeich- 

neten Keimes ist genau dieselbe. Ein Vergleich zwischen 
Abb. 62 und Abb. 64 zeigt, dass bei dem Keim in Abb. 64 
die Entwicklung noch mehr verzogert ist. Hier ist das 
Skelett auch ein wenig animalwarts verschoben. 6 Stun- 
den nach der Befruchtung (Abb. 65) ist auch hier ein 
Mund entstanden, der aber kleiner als normal ist. Die dor- 
soventrale Verkiirzung findet man auch hier. Im Skelett 
sind einige Verdoppelungen eingetreten, die teilweise an 
die Verhaltnisse bei Li'-Larven erinnern. Es ist ein kur- 
zer und zwei langere Analstabe auf jeder Seite vorhan- 


den, und die Keule des einen Korperstabes ist gespalten. 


6s. Vel. Abb. Der Keim in Abb. 66 wurde aus Kultur VI 64 Stunden 

Nur das linke 
240/T. ser tberfiihrt. Ausser der Verspatung der Entwicklung 


nach der Befruchtung isoliert und in normales Meerwas- 
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fallt die Verschiebung des Skelettbildnerringes, die 
schwache Differenzierung des Entoderms und die 
Anhaufung von Pigmentzellen unter der Wimper- 
schopfplatte auf. 5 der Befruchtung 
(Abb. 67 


animale Bezirk des Ektoderms ist von einem Flim- 


Tage nach 


ist der Wimperschopf verschwunden. Der 


merfeld eingenommen, das auf der ventralen Seite 
etwas abgeflacht ist. Es ist keine Mundbucht vor- 
handen, und das Entoderm durchzieht fast gerade 
das Blastocdl. Es sind zwei kleine Dreistrahler in 
animaler Lage entstanden. Einen Tag spater, d. h. 
6 Tage nach der Befruchtung ist ein kleiner Mund 
zu beobachten, sonst sind keine Veranderungen ein- 
getreten (Abb. 68). Am zehnten Tage nach der Be- 
fruchtung ist derselbe Keim wieder gezeichnet 
(Abb. 69). Der Enddarm hat angefangen zu dege- 
Der Mund _ hat 


zwei Dreistrahler 


nerieren. sich stark vergrossert, 


und die sind zu sehr kompli- 
ziert verzweigten, symmetrischen Skeiettstucken aus- 
gewachsen. 


Auch aus Kultur V 


fruchtung. Die in Abb. 70 abgebildete Gastrula zeigt 


isolierte ich einige Keime 64 
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Abb. 66. Altere Gastrula 
von Paracentrotus lividus 
Unmittelbar nach der Be- 
fruchtung in ein Gemisch 
von 1,04 ccm isot. NaSCN- 
Losung + 100 ccm Meer- 
wasser gebracht und ge- 
zuchtet. 64 Stunden nach 
der Befruchtung gezeich- 
net. Die punktierten Zel 
len unmittelbar unter dem 
Wimperschopf sind Pig 
mentzellen, die hier in 
einer fiir diese Keime ty- 
pischen Weise angeordnet 
sind. Freihandzeichnung 


Stunden nach der Be- 


grosse Ahnlichkeit mit 


der in Abb. 66. Der Skelettbildnerring ist hier noch mehr animalwarts ver- 


schoben, und das gegen die Dorsalseite geneigte zu kleine Entoderm ist ganz 


ungegliedert. In einem spateren Stadium (Abb. 71) ist der Wimperschopf 


verschwunden, und ein ganz niedriges Epithel nimmt den animalen Pol ein. 


Es ist von einem breiten Flimmerband umsaumt. Die Mundbucht fehlt. Dem 


Aquator des Keimes entlang liegen mehrere Skelettsticke ohne regelmassige 


Anordnung oder Form. Das jetzt gegliederte Entoderm schmiegt sich auf der 


Abb. 68. Derselbe Keim 
wie in Abb. 66 und 67. 6 
Tage nach der Befruch- 
tung gezeichnet. 240/1. 


Abb. 67. Derselbe Keim wie 
in Abb. 66. 64 Stunden nach 
der Befruchtung in normales 
Meerwasser uberfthrt und 
darin weitergezuchtet. 5 Tage 
nach der Befruchtung ge- 
zeichnet. Ventralansicht. 240/1. 


Abb. 69. Derselbe Keim 
wie in Abb. 66, 67 und 68. 
6 Tage nach der Befruch- 
tung gezeichnet. Nur das 
linke Skelett eingetragen. 
m Mund, a Anus, 240/1. 
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Abb. 71. Derselbe Keim wie 
in Abb. 70. 64 Stunden nach 
\bb. 7o. Altere Gastrula der Befruchtung in normales Abb. 72. Derselbe Keim 
von Paracentrotus lividus, Meerwasser gebracht und wie in Abb. 70 und 71. 10 
64 Stunden in 2,46 ccm _ hier weitergeztichtet. 5 Tage Tage nach der Befruch- 
isot. NaSCN-Losung nach der Befruchtung ge- tung gezeichnet. 240/1. 
100 ccm Meerwasser ge- zeichnet. Nur die Skelett- 
zuchtet. Sonst siehe Abb.  sticke auf der zugewendeten 
66. Freihandzeichnung. Seite eingetragen. 240/I. 
einen Seite dem Ektoderm an. Diese Seite ist wohl als Dorsalseite anzu- 
sprechen. 10 Tage nach der Befruchtung ist der Keim immer noch gesund 
(Abb. 72). Der radiare Bau des Ektoderms ist gestort, wahrscheinlich durch 
ungleichmassige Zellstreckung. Dass eine Zellstreckung stattgefunden hat, er- 
gibt sich aus der Gréssenzunahme beim Vergleich mit Abb. 71. Das Flimmer- 
band ist zu der ventralen Seite hin verschoben. Es ist noch keine Mundbucht 
zu sehen. Die vielen Skelettstiicke sind teils aufgelost, teils zusammenge- 
schmolzen, so dass auf jeder Seite nur ein unregelmassig verzweigtes Skelett- 
stick entstanden ist. Das Entoderm nimmt die frithere dorsale Lage ein und 
ist auch durch Zellstreckung mehr aufgeblasen worden. 

Ich habe die Ausbildung des Coéloms bei den SCN’-Keimen nicht naher 
studiert. Es ist aber auffallig, wie gross hier die Colomblasen oft ausfallen 
(vgl. Abb. 71, 72). Die Wirkungen der SCN’-Behandlung k6nnen wir in 
zwei Gruppen von Erscheinungen einteilen, von denen die eine sich auf Ver- 


anderungen der Determinationsrichtung bezieht und in verhaltnismassig fruhen 


Stadien eingreift, die andere aus Differenzierungshemmungen besteht und erst 
in spateren Stadien mitspielt. 

Zu der ersten Gruppe gehort die nicht sehr oft beobachtete Wimperschopf- 
vergrosserung, die Verschiebung des Skelettbildnerringes in animaler Rich- 
tung, die Abnahme des Entoderms an Grosse, die Vergrosserung des Coloms, 
die Verschiebung des Flimmerbandes von der Ventralseite zu den animalsten 
Teilen des Ektoderms. Zu der zweiten gehdren die Verkleinerung des 
Orallobus und des Scheitels (?), die Verkurzung in Richtung der Dorsoven- 
tralsache, die mangelhafte Differenzierung des terminalen Flimmerfeldes 
oder des Flimmerbandes, die Verkiirzung und das Ausbleiben der Fortsatze, 
die unregelmassige Ausbildung des Skeletts infolge Storungen im Ektoderm. 
Das Fehlen einer Kalkabsonderung kann entweder auf eine Schadigung der 


Skelettbildnerzellen oder auf eine spezifische Hemmung dieser Prozesse zu- 
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ruckgefiihrt werden und kann also weder zu der einen noch zu der anderen 
der obengenannten Gruppen von Wirkungen gerechnet werden. 

Beschaftigen wir uns zuerst mit der umdeterminierenden Wirkung von 
SCN’. Wir stossen hier auf die widersprechende Erscheinung, dass SCN’ in 
einem Keim sowohl animalisierend wie vegetativisierend wirken kann. Diese 
Prozesse mussen beide in Keimen stattgefunden haben, die ein verkleinertes 
Entoderm und einen animalwarts verschobenen Skelettbildnerring haben. Noch 
auffallender ist die Animalisierung, wenn ausserdem der Wimperschopf ver- 
grossert ist. Dass diese zwei éntgegengesetzten Veranderungen gleichzeitig 
stattfinden konnen, muss als sehr unwahrscheinlich angesehen werden. Wir 
mussen also folgern, dass erst der eine Prozess abgelaufen ist, und dann der 
andere eingesetzt hat. In dem Blastulastadium und dem Gastrulastadium haben 
alle Keime einen Wimperschopf. In einem spateren Stadium finden wir in 
den hoheren Konzentrationen viele Keime, die ein radiarsymmetrisches Flim- 
merfeld oder Flimmerband in den animalen Teilen des Ektoderms haben 
(vgl. auch Abb. 61, 67 und 71). Die Radiarsymmetrie kann vielleicht unmittel- 
bar auf eine Hemmung der dorsoventralen Organisation zuruickgefuhrt wer- 
den. Die animale Verschiebung des Flimmerbandes muss aber als eine Vege- 
tativisierung aufgefasst werden. Dasselbe gilt fur die Umwandlung des Wim- 
perschopfes in ein niedriges Plattenepithel. Im Gastrulastadium ist der 
Skelettbildnerring schon verschoben. Im Gegensatz zu den Verhaltnissen in 
Li'-Keimen ist die Vegetativisierung hier starker in den vegetativen Teilen des 
Ektoderms als in den animalen. Da die Animalisierung schon im Gastrula- 
stadium stattgefunden hat, wenn wir die ersten Zeichen der Vegetativisierung 
beobachten konnen, scheint die Annahme berechtigt, dass die Animalisierung 
zuerst stattfindet. Mehrere Tatsachen, wie die langsame Differenzierung des 
Kntoderms und die oft vorkommende, leichte Tribung der Entodermzellen 
deuten darauf hin, dass Hemmungen im Entoderm der Animalisierung zu 
Grunde liegen. Wenn die Vegetativisierung einsetzt, muss die Ekto-Entoderm- 
grenze schon festgelegt sein, sonst wurde das Entoderm wieder an Grosse 
zunehmen (vgl. S. 337—338). Dies deckt sich auch gut mit den Erfahrungen 
bei Vegetativisierung in spateren Stadien (vgl. S. 198). Wie schon oben ange- 
deutet wurde, kann die Vegetativisierung nicht in derselben Weise wie bei 


der Li'-Wirkung vor sich gehen, denn der Skelettbildnerring ist im Blastula- 


stadium verschoben, ohne dass der Wimperschopf beeinflusst zu sein scheint. 


[rst spater tritt die Vegetativisierung im animalsten Teil auf. Um dies erkla- 
ren zu konnen, mussen wir annehmen, dass die SCN-lIonen am langsamsten 
in die animalen, schneller in die aquatorialen und am schnellsten in die 
vegetativen Zellen eindringen. Es ist bemerkenswert, dass eine Vege- 
tativisierung hier so spat einsetzen kann (vgl. oben S. 198). WATERMAN 
(1932) hat durch Behandlung im Blastulastadium mit hohen Li -Konzentra- 


tionen oder Salzlosungsgemischen eine Vegetativisierung erzielt. 
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Die im Blastulastadium wuberfuhrten Keime sind sehr wenig, wenn wber- 
haupt, beeinflusst. Es ist bemerkenswert, dass die Wirkungen nur als Dif- 
ferenzierungshemmungen im Ektoderm auftreten. Dies kann auf zwei ver- 
schiedene Weisen erklart werden: 1. Die SCN-Ionen dringen verhaltnismassig 
schnell in die entodermalen Zellen ein. Die Eindringungsgeschwindigkeit ist 
im Ektoderm kleiner und nimmt animalwarts ab. Das im Blastulastadium 
in die Entodermzellen eingedrungene SCN’, hat die Zellen nach dem Uber- 
fuhren grosstenteils bald wieder verlassen. In die animalen Zellen dringt es 
zwar langsamer ein, wird aber auch viel langer zuriickgehalten. 2. Die SCN- 
[onen dringen so langsam in die Entodermzellen ein, dass beim Uberftthren 
die Konzentration nicht gross genug ist, um hier eine Wirkung auszuiiben. 
In die Ektodermzellen sind sie schneller eingedrungen, sodass hier eine 
Wirkung zustande kommt. Gegen diese letzte Moglichkeit spricht aber die 
wahrscheinliche Annahme, dass das Entoderm friher beeinflusst wird als die 
Vegetativisierung im Ektoderm zustande kommt. Es gibt also eine Reihe von 
Tatsachen, die mit Hilfe der Annahme einer Abnahme der Permeabilitat in 
animaler Richtung erklart werden konnen. Diese Abnahme der Permeabilitat 
in animaler Richtung wurde ermoglichen, dass eine Animalisierung und eine 
Vegetativisierung in demselben Keim stattfinden kann. Je grosser die Per- 
meabilitatsunterschiede in einem Keim sind, um so kraftiger kann die Animali- 
sierung werden, ehe die Vegetativisierung einsetzt. Diese Permeabilitatsunter- 
schiede mussen naturlich, wenn sie wirklich vorhanden sind, auch andere 
Stoffe betreffen. Je schneller aber ein Stoff eindringt, desto weniger konnen 
diese plasmatischen Unterschiede zur Geltung kommen. 

Auf die Hemmung der Zelldifferenzierung braucht nicht naher eingegangen 
zu werden. Es sei besonders auf den Umstand hingewiesen, dass der Scheitel 
fruher als die Analstabe beeinflusst wird. Es ist sehr interressant zu sehen, 
wie die Keime mit einer fast vollkommen unterdriickten dorsoventralen Orga- 
nisation (Abb. 67, 71) nach dem Uberftihren allmahlich immer mehr einen 
bilateralsymmetrischen Bau annehmen. Parallel damit tritt das Zellstrek- 
kungsvermogen auf. 

Die in Roscoff ausgefuhrten Versuche sind ahnlich. Ich teile einen vom 9g. 
6. 33 mit. Die Eier wurden unmittelbar nach der Befruchtung in reines 
Meerwasser und in ein Gemisch von 5 ccm isotonischer NaSCN-Losung + 100 
ccm Meerwasser uberfuhrt. Die Kulturen wurden 21 % Stunden spater unter- 
sucht. Die Kontrollkeime waren altere Gastrulae. In der SCN’-Kultur ist 
keine Invagination eingetreten. Die primaren Mesenchymzellen sind einge- 
wandert. In dem animalen Teil der Blastula sind die Zellen gestreckt, in dem 


vegetativen Teil aber nicht. Hier zeigen sie oft eine leichte Schadigung. Ein 


Wimperschopf von etwa normaler Grosse ist vorhanden. Die eine Halfte der 


Kultur wurde sorgfaltig gewaschen und dann in Meerwasser weitergeztchtet. 
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Die Weiterentwicklung wird 4 Tage nach der Be- 
fruchtung studiert. Etwa 95 9% der Larven in 
Kontrollkultur waren normale Plutei. 
NaSCN-Kultur sind alle Keime gestorben. Bei den 
uberfuhrten Keimen bestehen oft normale Propor- 
Ekto- (Abb. 73). 


Sonst ist das Entoderm zu klein. Eine kleinere An- 


der In der 


tionen zwischen und Entoderm 
zahl haben ein ventrales Oralfeld ausgebildet, das 
allerdings, wie das ganze Ektoderm, stark verein- 
facht ist (Abb. 74). Im allgemeinen ist das Ekto- 
derm radiarsymmetrisch und mit einem grossen, 
animalen Flimmerfeld ausgebildet (Abb. 73). Exo- 
gastrulation wie Invagination ist etwa gleich oft 
eingetreten. Die Entodermzellen sind gelblich und 
undurchsichtig und werden sehr langsam, wenn 
iiberhaupt, differenziert. Der am besten differen- 
Das Ske- 


Skelettstucken 


zierte Darmabschnitt ist der Enddarm. 


lett 


und liegt immer mehr oder weniger animalwarts 


besteht immer aus mehreren 


verschoben. 
Es besteht also eine gute Ubereinstimmung mit 
den Ergebnissen in Neapel. Alles, was hier von 


einer Animalisierung ersichtlich ist, besteht in 


an Grosse. Die Schadigung des Entoderms ist auffallend. Es sei 


erinnert, dass Animalisierung in Neapel verhaltnismassig leichter 


coff gelingt. 


der Abnahme des 


SEEIGELKEIM 


Abb. 73. Keim von Para- 
centrotus lividus, in 2,5 
ccm isot. NaSCN-Losung 
+ so ccm Meerwasser ge- 
zuichtet. Stunden nach 
der Befruchtung in nor- 
males Meerwasser_ utber- 
fuhrt. 3 Tage nach der Be- 
fruchtung gezeichnet. Ven- 
tralansicht, etwas schief. 
Etwa 240/1. 


fLntoderms 
auch daran 


als in Ros- 


Moglicherweise kann dies und die Verschiedenheiten in der 


Reaktion gegen NaSCN nach der Befruchtung denselben Grund haben. 


Die oben dargestellten Ergebnisse stimmen mit denen von HErgst an SCN’- 


behandelten Asteriaskeimen gut wberein. Auch die von RUNNsTROM gemach- 


ten Beobachtungen bei gleichzeitiger Einwirkung von Li 


von diesen Ergebnissen aus erklart werden. 
Wir haben oben gefunden, dass die vegetativen 
Krafte durch SCN’ geschwacht werden. 
Kehren wir uns jetzt der Jodidreihe der 
oben geschilderten Neapler Versuche zu. Die 


Kulturen wurden auch hier unmittelbar nach 
der Befruchtung angesetzt. Das Medium hatte 
folgende Zusammensetzung: Zu 1co ccm Meer- 


I] 1,0, 


V 3,0, VI 4,0 und VII 5,0 ccm einer isotoni- 


wasser wurde I 0,0, 0,5, IV 2,0, 


schen (0,67 Mol.) Losung von NaJ zugesetzt. 
Die 


Keime wurden zuerst im Blastulastadium 


und SCN’ konnen 


Abb. 74. Vel. Abb. Von der 
rechten 
nur auf der abgewendeten Seite 


Seite gesehen. Skelett 


gezeichnet. Etwa 240/1. 
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untersucht. In den niedrigen Konzentrationen 
waren die Keime vollkommen normal, in den 
hoheren waren sie wie in den hoheren SCN’- 
Konzentrationen in Richtung der Eiachse et- 
was verkurzt und die Wimperschopfplatte 
niedrig und breit. Im Blastulastadium, 17 
Stunden nach der Befruchtung, wurde ein 
Teil der Keime gewaschen und dann in Meer- 
wasser weiter geztichtet. Es kann sofort ge- 
sagt werden, dass bei der Untersuchung 5 
Tage nach der Befruchtung hier keine Ab- 
weichungen von der Kontrolle gefunden wer- 
Abb. 75. Keim von Paracentro- den konnten. Die nicht iiberfiihrten Kulturen 
tus lividus, in 4 ccm isot. NaJ- Se : 

Losung + 100 ccm Meerwasser Wurden auch 5 Tage nach der Befruchtung 
gezuchtet. 5 Tage nach der Be- untersucht. Schon in der niedrigsten Kon- 

zentration ist eine kleine dorsoventrale Ver- 
kurzung der Keime zu finden. Diese nimmt bei steigender Konzentration lang- 
sam zu, ohne dass die Keime in anderen Hinsichten abnorm werden. Die Ver- 
kurzung betrifft die Oral- und Analfortsatze und vor allem den Scheitel. Der 
Winkel zwischen den Korperstaben nimmt zu. In VI sind diese Verande- 
rungen ziemlich ausgesprochen (Abb. 75). Bei einem Teil der Keime fehlen 
wie in Abb. 76 sowohl Oral- wie Analfortsatze, und der Scheitel ist abgerun- 
det anstatt spitz. Korper- und Analstabe fehlen ganz, und die Oralstabe sind 
schwach ausgebildet. Das Skelett ist auf der Stufe eines Dreistrahlers stehen 
geblieben. In diesem speziellen Fall ist besonders wenig Skelettsubstanz aus- 
geschieden, und die Skelettbildner liegen unregelmassig zerstreut. Es ist be- 
merkenswert, dass der Mund vollkommen unbeeinflusst ist. In VII ist die 


Wirkung viel starker, und wir finden hier eine Reihe verschiedener Typen. 


Der am wenigsten beeinflusste Typus ist dem in Abb. 75 abgebildeten Keim 


sehr ahnlich, obwohl er mehr gedrungen ist. Abb. 77 zeigt den nachsten Typus. 
Das Entoderm scheint hier wie in den unten zu beschreibenden Keimen (Abb. 
78—79) etwas kleiner als normal zu sein. Oral- und Analfortsatze fehlen, 
und der Scheitel ist so stark verkiirzt, dass der Keim 
flach ist. Das Flimmerband ist gut entwickelt. Ein 
sehr kleiner Mund ist vorhanden. Das Entoderm ist, 
wie oben gesagt, etwas zu klein. Es ist eine extra 
Einschnurung in dem osophagealen Abschnitt entstan- 
den. Sonst scheint die Differenzierung im Entoderm 
schwer vor sich zu gehen. Die beiden Dreistrahler 
sind animalwarts verschoben und nicht weiter diffe- 
renziert. Der in Abb. 78 abgebildete Keim unter- 


scheidet sich von dem vorigen dadurch, dass das Ekto- 
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derm, wenn man von dem sehr kleinen Munde ab- 


sieht, radiarsymmetrisch gebaut ist. Sonst besteht 
grosse Ubereinstimmung. Das Flimmerband fehlt, 
und es ist ein extra Dreistrahler dorsal vorhanden. 
Zuletzt entstehen Keime, die fast in allen Hinsich- 
ten radiarsymmetrisch sind. In Abb. 79 kommt eine 
bilaterale Symmetrie nur durch das Colom zustande. 
In den animalen Teilen des Ektoderms findet sich 
hier ein machtiges, hervorstehendes Flimmerfeld. 

Auch bei den J’-Keimen sind die Colome oft sehr 
2TOSS. 

Die Organgrenzverschiebungen in Richtung der 
Ikiachse fallt weniger bei den J’- als bei den SCN’- 


Nur in 


kann von einer Verkleinerung des Entoderms die 


Larven auf. der starksten Konzentration 


Rede sein, und nur hier scheint seine plasmatische 
Struktur verandert. Auch nur hier findet eine Ver- 
schiebung des Skelettbildnerringes in animaler Rich- 
tung und bei starkerer Wirkung eine Umwandlung 
animales Flimmerfeld 


des Flimmerbandes in ein 


statt. Um so mehr treten die Hemmungen in der 


Differenzierung der spezifisch ventralen und dorsa- 


len Organe bei den ]’-Keimen hervor. Es ist auf- 


fallig, dass in den schwacheren Konzentrationen 


sehr spate Entwicklungsphasen gehemmt werden. 
Mit steigender Konzentration scheint die Hemmung 
aber bemerkens- 


immer fruher einzusetzen. Es ist 


wert, dass im Gegensatz zu den Verhaltnissen in 
den SCN’-Keimen die Ausbildung der Mundbucht 
und ihre Grosse erst dann beeinflusst wird, wenn 
der Keim im allgemeinen schon recht stark beein- 


(VIT) 


Man kann hier 


flusst ist. In der starksten Konzentration 


sind die Verhaltnisse verwickelter. 


schwer unterscheiden, was auf Differenzierungs- 


hemmung und was auf Veranderung der Determina- 


tionsrichtung zuruckzufuhren ist. Das 


Zuruckbleiben 
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77. Paracentrotus |i 
vidus. Der 
ccm isot. NaJ-Losung 
1co ccm Meerwasser ge- 
zuchtet. 5 Tage nach der 
Befruchtung gezeichnet. 
Ventralansicht. 240/1 


Keim ist in 5 


\bb 


Abb. 79. Fast radiarsym- 


Keim von Pa 

racentrotus lividus ohne 

Mund und Skelett. Vel. 
Abb. 77. 240/1 


metrischer 


des Skeletts auf der 


Stufe eines Dreistrahlers muss seinen Grund in Hemmungen der feineren 


Ausbildung des Ektoderms haben (RUNNSTROM 1929). 


Gemeinsam fir die Wirkung der SCN’- und der J’-Ionen ist, dass sie auf 


das Entodermmaterial schadigend und hemmend einwirken, ohne es zum Ab- 


sterben zu bringen. Dadurch sind die 


Bedingungen fur eine Animalisierung 


ceschaffen. Spater setzt eine hemmende Wirkung in den animalen Teilen ein, 
5 


16. A. Z. 1936. 
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die eine mehr oder weniger ausgepragte Vegetativisierung mit sich fuhrt und 
in noch spateren Stadien eine Differenzierungshemmung hervorruft. 

Es sei auf die schlagende Ubereinstimmung mit den von HEersst (1893) in 
SO‘-freiem Meerwasser gezuchteten Keimen hingewiesen. Ausser der ani- 
malisierenden Wirkung des SO'-Mangels, kommt auch eine vegetativisierende 
vor (vgl. Hersst 1893, Taf. XIV, Abb. 11 a—b und 12). Auch hier ist die 
dorsoventrale Organisation unterdriickt, die aber nach Uberftthrung zu nor- 
malem Meerwasser wieder mehr oder weniger zur Entfaltung kommen kann. 
Unter gunstigen Verhaltnissen fuhrt die Behandlung zu einer Vergrosserung 
des Wimperschopfes. Die Wirkung beginnt erst im Blastulastadium. 

Es besteht ein erheblicher Unterschied zwischen der Wirkung der SCN’- 
und J’-Ionen vor und nach der Befruchtung. Nach der Vorbehandlung in Ab- 
wesenheit von Ca” bleibt die vegetativisierende und differenzierungshemmende 
Wirkung ganz aus. Auch tritt keine Schadigung der vegetativen Teile ein. 
Es ist aber moglich, dass dieselbe Beeinflussung des vegetativen Materials, 
die bei der Behandlung nach der Befruchtung als eine vegetative Schadigung 
zum Ausdruck kommt, auch bei den Animalisierungsvorgangen mitspielt. 

Die oben beschriebenen Keime sind ein gutes Beispiel daftr, wie die Pro- 
portionen eines Keimes scheinbar durch mehr oder weniger lokalisierte Diffe- 
renzierungshemmungen verandert werden konnen. Ich habe solche Vorgange 
bei einer Reihe verschiedener Einwirkungen verfolgt (vgl. S. 314). Interes- 
sante Ergebnisse wurden durch Bestrahlung mit ultravioletten Strahien (Hg- 


Bogenlampe) erzielt. Die Differenzierungshemmung traf hier besonders die 


oq 1 


Fortsatze, wahrend der Scheitel wenig beeinflusst wurde. Besonders oft fehl- 
ten die Oralfortsatze, ohne dass der Wimperschopf beeinflusst worden war. 
Ein grosser Teil von den von CHILD (1916 b) beschriebenen morphologischen 


Veranderungen ist auf solche Verhaltnisse zuruckzufthren. 


Uber die animalisierende Vorbehandlung und einige Beobachtungen an 


animalisierten Eiern und Keimen. 


Der Ausgangspunkt dieser Versuche war der Gedanke, den Hydratations- 
zustand der Eierkolloide schon vor der Befruchtung zu erhohen, um dessen 
Bedeutung fiir die Determination studieren zu kOnnen. Die Eier wurden in 
den ersten Versuchen mit 1co ccm Meerwasser + 5 ccm isotonischert Losung 
von NaSCN oder NaJ wahrend 12—14 Stunden behandelt, dann mit Meer- 
wasser gewaschen und befruchtet. In einigen Versuchen trat eine Animali- 
sierung auf, in den meisten aber nicht. Es wurde dann versucht, die SCN’- 
und 10 cem der SCN’-Losung zu 


Konzentration zu erhohen. Es wurden 5, 7 


Die isotonische Losung von NaSCN war in Neapel und Monaco 0,65 Mol. und in 
Roscoff 0,54 Mol. Die entsprechenden Zahlen fiir die NaJ-Losungen waren 0,67 und 
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100 ccm Meerwasser in verschiedenen Schalen gesetzt. Die Eier wurden 15 


Stunden mit diesen Gemischen behandelt, gewaschen und befruchtet. In der 
gleich lang mit Meerwasser behandelten Kultur wurden samtliche Keime nor- 
male Plutei. Die Animalisierung nahm mit steigender SCN’-Konzentration 
betrachtlich zu. In der mit der héchsten Konzentration behandelten Kultur wa- 
ren die Keime fast zu 100 % dickwandige Wimperschopfblastulae. Diese 
hohere Konzentration wurde in den folgenden Versuchen verwendet. Trotz- 
dem zeigte sich diese Methode, animalisierte Larven hervorzubringen, als sehr 
unzuverlassig. Es stellte sich aber heraus, dass der Reifezustand des benutz- 
ten Eimaterials von grosser Bedeutung ist; denn zeigten die als Kontrolle mit 
Meerwasser wahrend derselben Zeit behandelten Keime Zeichen der ,,Uber 
reife‘‘, blieb die Animalisierung aus. Die Uberreife aussert sich darin, dass die 
Membranabhebung ausbleibt, oder dass die Eier sich wberhaupt nicht befruch- 
ten lassen. Wenn sie sich befruchten, furchen sie sich nicht normal: die Zellen 
flachen sich zu sehr gegen einander ab, die neugebildeten Zellwande losen 
sich wieder auf, die Plasmadurchschnurung ist unvollstandig oder bleibt ganz 
aus, kleine Loben den Furchungsebenen entlang werden abgeschntrt usw. 
Spater treten auch manche Abnormitaten auf. Das Balstocol fehlt oder ist 
mit degenerierenden Zellen angefullt. Es tritt ein Uberschuss an Mesenchym 
auf. Die Korperform wird gedrungen, der Orallobus ist schlecht ausgebildet, 
Oral- und Analarme sind stumpf oder fehlen (vgl. auch PaspALerr 1927). 
Ich hatte fruher die Beobachtung gemacht, dass unbefruchtete Seeigeleier, 
15—20 Stunden lang in Ca‘’-freiem Meerwasser nach Hergst (1900) aufge- 
hoben, sich immer mit einer hohen Membran befruchten lassen und nie die 
gewohnlich bei tberreifen Eiern auftretenden Abnormitaten zeigen. Es muss 
dabei aber vorausgesetzt werden, dass sie nicht schon beim Anfang der Be- 
handlung uberreif waren. In dem Ca‘’-freien Meerwasser von HeErsst ist das 
pH etwas zu niedrig. Nach SmitH und CLOWEs (1924) wissen wir, dass ein 
niedriges pH des Meerwassers den Eintritt der Uberreife verzogert. Es zeigte 
sich aber, dass die Wirkung des Herpstschen Ca‘*-freien 
Meerwassers gleich gross ist, auch wenn das pH korrigiert worden ist, wie 
es aus dem folgenden Versuch hervorgeht: Es wurden Paracentrotus-Eier 23 
Stunden und 45 Minuten lang mit I Meerwasser, II Ca-freiem Meerwasser 
mit dem pH = 7,3 und III demselben Gemisch mit korrigiertem pH (8,12) 
behandelt. Nach Ablauf dieser Zeit waren in I 10,2 %, II 0,2 % und II] 0,4 % 
cytolysiert (N=500). Die Eier wurden gewaschen und befruchtet, 1 Y%4 
Stunde spater untersucht und die befruchteten mit und ohne Membran ge- 
zahit (N = 500). 
% befruchtet 99,8 


Eier mit Membran als % der befruchteten berechnet 4. ; 98,0 


05 


ERIC LINDAHL 


ie Membran sehr niedrig, in II bei den meisten hoch und in III 
uberall sehr hoch. Das Ca‘’-freie Meerwasser nach MrEyerRnHor oder RUNN- 
STROM (vgl. S. 184) hat dieselbe Wirkung wie das nach der Vorschrift von 
Herpst hergestellte. Aber auch es Zusatz von SCN’ zu dem normalen Meer- 
wasser wirkt den Veranderungen entgegen, die wir als Ausdruck der Uber- 
reife bezeichnen. In mehreren Versuchen habe ich beobachtet, dass sowohl 
lie Membranabhebung wie die Abrundung der Furchungszellen nach Behand- 
lung mit einem SCN’-Meerwasser-Gemisch viel normaler ausfallen, als wenn 
nur mit Meerwasser behandelt 

ks ergab sich also die Moglichkeit, die SCN- und J-Jonen in Ca‘’-freiem 
Meerwasser auf die Eier wirken zu lassen, um dadurch die fiir die Animali- 
sierung schadliche Wirkung der Uberreife zu vermeiden. Versuche in dieser 
Richtung zeigten sich auch als sehr erfolgreich, wie das unten mitgeteilte Bei- 
spiel zeigt. Eier von Paracentrotus lividus wurden in Gemische folgender 
Zusammensetzung uberfuhrt: I 100 ccm Meerwasser, II 100 ccm Meer- 
wasser + 10 com NaSCN-Losung, III 100 ccm Ca‘’-freiem Meerwasser 
‘Heresst) und IV 100 cer ‘a’’-freiem Meerwasser (HrErpst) - ccm 
NaSCN-Losung. Ein Teil der Eier Gemisches (A) wurde nach 6% 
Stunden gewaschen und befruchtet. eleiche wurde nach 22 Stunden mit 
den ubrigen (B) vorgenommen. In I, und II, wurde eine hohe Membran 
bei etwa 50 ‘r Eier abgehoben. Bei den ubrigen war die Membran niedrig 
oder sie fehlte. , und IV, ar eine hohe Membran bei 100 % zu 
finden. Es muss hier hervorgehoben werden, dass nach Behandlung mit Ca’’- 
freiem Meerwasser die Befruchtungsmembran fast immer hoher ist, als wenn 
Kier ohne Behandlung befruchtet werden. Wenn die Keime sich 48 Stunden 
entwickelt hatten, waren in I, normale junge Plutei und wenige oui 


Blastulae. In is war dasselbe zu finden, aber kein einziger animalisierte 


Keim. In III, sind alle Keime normal. Die normal entwickelten Keime 
A 


machen in IV. ‘twa 80 % der gesamten aus. Die tbrigen stellen allerlei 
animalisierte Typen dar. Geschadigte Keime fehlen ganz. Es gibt aber keine 
animalisierten Larven, die nur aus Zylinderepithel bestehen. 

In I, ist die Membranabhebung noch schlechter als in fs und in II, wird 
tiberhaupt keine Membran abgehoben. Die Eier in Ill, und IV, ~heben 1im- 
mer noch zu 100 % eine hohe Membran ab. 30 Stunden spater ind in I, etwa 
80 % normale, altere Gastrulae und die ubrigen gefullte Blastulae. In I], gibt 
es etwa dieselbe Anzahl gefullte Blastulae wie in I, und ausserdem gleich 
viel schwach animalisierte Keime. Die ubrigen sind normal. In III, sind 
100 Y% normal und in sind alle ,,Wimperschopfblastulae™, d. h. Blastulae 
nur aus Zylinderepithel Nee stehend. 

Hier kommt sowohl die hemmende Wirkung des Ca**-Mangels auf die Uber- 


reife wie die Wirkung dieser Erscheinung auf die Animalisierung zum Aus- 
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druck. Es muss auch hervorgehoben werden, dass die animalisierten Keime 
vollkommen gesund sind, wenn die Vorbehandlung mit Ca‘’-freiem Meerwas 
ser vorgenommen ist. Dies ist namlich nicht immer der Fall, wenn sie in nor- 
malem Meerwasser vorbehandelt worden sind (vgl. z. B. Abb. 14 S. 205). Es ist 
ja auch moglich, dass die starkere Animalisierung in Ca‘’-freiem Meerwasser 
zum Teil dadurch bedingt wird, dass bei Ca’*-Mangel die Eioberflache fiir die 
SCN-lIonen permeabler ist (vgl. RUNNSTROM 1925 c). Dass die Uberreife eine 
grosse Rolle spielt, ist aber unzweideutig. In dieser Weise habe ich eine grosse 
Anzahl Versuche mit bestem Erfolg ausgefuhrt. 

Wenn die Animalisierung nicht gelingt, kann es an dem Eiermaterial liegen. 
Es hat sich aber herausgestellt, dass die Prozesse, die zur Animalisierung 
fuhren, sehr empfindlich sind. Wenn zu viel Eier zusammen behandelt wer: 
den, d. h. wenn sie so dicht in einer Ebene liegen, dass sie einander bertihren, 
bleibt die Animalisierung aus. Dies kann entweder dadurch erklart werden, 
dass der Gasaustausch erschwert ist, oder dadurch, dass Stoffe, die aus 
diffundieren mussen, damit eine Animalisierung zustande kommt, in der 
Umgebung der Eier angehauft werden, sodass eine weitere Ausdiffusion aus 
bleibt. Der erste Erklarungsgrund fithrte mich auf Untersuchungen uber die 
Rolle der Atmung bei der Vorbehandlung (vgl. LINDAHL 1933). 

Am 17. 8. 32 wurde der folgende Versuch angestellt: Eier von Para 


centrotus lividus wurden 17 4 


7 14 Stunden lang mit einem Gemisch von 100 ccm 
Ca‘*-freiem Meerwasser + 10 ccm NaSCN-Losung unter eine Atmosphare von 
I Luft, Il 98 %@ N.+-2%O, III 99% N.+1% O,, IV 99,5 @N.+0,5 % 
O, und V 100 % N, behandelt. Der Stickstoff war uber glihende Kupfer- 
spine und durch eine frische Pyrogallol-Losung geleitet, um jede O,-Spur zu 
entfernen. Die Behandlung wurde in modifizierten Carrel-Flaschen nach 
RUNNSTROM (1928 b, S. 411) ausgefuhrt. Die Eier wurden dann gewaschen 
und befruchtet und die Keime 2 Tage spater untersucht. In I waren alle Arten 
yon animalisierten Keimen zu finden. Bei 10,2 % fehlte das Entoderm 
(N = 200). In II—V konnte uberhaupt keine einzige animalisierte Larve ent- 
deckt werden. 

Es wurden auch Versuche mit KCN ausgefuhrt. Die Eier wurden (23. 7. 
32) fur 15 Stunden mit I 50 ccm Ca’’-freiem Meerwasser + 5 ccm NaSCN- 
Losung, II 50 ccm Ca**-freiem Meerwasser + 5 ccm NaSCN-Losung +- 0,1 ccm 
n/30 KCN-Losung und III 50 ccm Ca‘*-freiem Meerwasser + 5 ccm NaSCN- 
Losung + 0,2 ccm n/30 KCN-Losung behandelt. Der Versuch wurde teils 
in Petrischalen mit gut schliessenden Deckeln, teils in den Carrelflaschen mit 
demselben Ergebnis ausgefuhrt. In I hatten 28 Stunden nach der Befruchtung 


etwa 90 % der Keime einen stark vergrosserten Wimperschopf. In II und III 


waren alle Keime normal. Die KCN-Konzentration war hier etwa 1/17 000 


und 1/8000 Mol. Wie RuNNstROmM schon 1928 zeigte, ist die Atmungshem- 


mung bei dem unbefruchteten Ei innerhalb dieses Konzentrationsbereiches 
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sehr klein. Der fur das unbefruchtete Ei charakteristische spontane Anstieg 
der Atmung wird aber gehemmt. 


Die oben angefuhrten Versuche zeigen, dass irgend ein Zusammenhang 
zwischen der Animalisierung und der Atmung wahrend der Vorbehandlung 
besteht. Diese Abhangigkeit kommt auch in Versuchen mit CO + O,-Gemi- 
schen zum Ausdruck, obwohl die Ergebnisse hier weniger schlagend sind. Die 
“ier wurden (17. 7. 32) 18 Stunden lang mit einem Gemisch von 100 ccm 
freiem Meerwasser und 10 ccm NaSCN-Losung unter I Luft, II 95 % 

% O, bei Licht und, HI 95 % CO + 5 % O, im Dunkeln be- 

Kin anderer Teil der Eier wurde gleichzeitig mit Meerwasser unter 

95 % CO+ 5 % O, im Dunkeln behandelt (IV). Dieser Versuch wurde auch 
in den modifizierten Carrel-Flaschen vorgenommen. Die Belichtung wurde 
so angeordnet, dass die Carrel-Flaschen in einem Abstand von 40 ccm senk- 
recht unter einer 50kerzigen Metalldrahtlampe aufgestellt wurden. In I 
hob 100 % der Eier eine hohe Befruchtungsmembran ab. Die mit CO be- 
handelten Eier wurden zu 100 % befruchtet, hoben aber keine Membran ab, 
gleichgiltig ob sie im Dunkeln oder bei Licht behandelt worden waren. Die 
Kulturen wurden 4 Tage nach der Befruchtung untersucht. In I kamen ver- 
einzelte Keime vor, die nicht animalisiert waren, sonst waren alle Stufen von 
Animalisierung vorhanden. Die Entwicklung in II unterscheidet sich wenig 
von der in J. Die Animalisierung ist moglicherweise nicht ganz so stark. In 
III kommen einige vereinzelte Keime vor, die animalisiert sind. Die ubrigen 
sind Plutei, die in seltenen Fallen kleinere Abnormitaten an den Fortsatzen 
aufweisen. In IV fehlen die animalisierten Keime, sonst stimmt diese Kultur 
vollkommen mit III tiberein. WarpurcG (1926) hat gezeigt, dass CO mit 
dem eisenhaltigen Atmungsferment eine Verbindung eingeht, die beim Belich- 
ten dissoziiert wird. Da die CO-Verbindung des Fermentes inaktiv ist, muss 


die Atmung im Dunkeln gehemmt werden. Beim Belichten aber ist keine 


Hemmung mehr vorhanden. Diese Verhialtnisse sind fiir das Seeigelei von 


RUNNSTROM (1928 c, 1930) und OrstrROM (1935) studiert worden. In dem 
verwendeten Gemisch rief CO in dem unbefruchteten Ei keine Hemmung aber 
eine kleine Erhohung (20 %) der Atmung hervor. Der spontane Atmungs- 
anstieg bleibt hier wie in Gegenwart von KCN aus. 

Die Behandlung wurde auch in Gegenwart von 0,5 % Athylurethan vor- 
genommen, das auch die Animalisierung stark, obwohl nicht volkommen 
hemmt. Die Deutung ist aber hier schwieriger, da, wie RUNNSTROM (1928 Cc) 
zeigte, die Wirkung des Urethans auf unbefruchtete Eier unregelmassig ist. 
Manchmal wird eine Hemmung, manchmal eine Erhohung der Atmung be- 
wirkt. 

Aus dem vorher gesagten geht also hervor, dass eine Atmungshemmung 
oder eine Hemmung des nach WarBuRG (1914, 1915) bei unbefruchteten 


Eiern regelmassig eintretenden Atmungsanstieges die Animalisierung hemmt. 
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Mit Rucksicht auf die Ergebnisse RUNNstTROMs, dass HCN und CO die At- 
mung des unbefruchteten Eies sehr wenig herabdriicken, den Atmungsanstieg 
aber vollig hemmen, scheint es wahrscheinlich, dass diese héhere Atmungs- 
intensitat fiir das Zustandekommen der Animalisierung notwendig ist. Wir 
wissen aber auch nach PaspaLerr (1927) und RunnstrROMm (1928 d), dass 
gerade die Oxydationsprozesse im unbefruchteten Ei zur Uberreife fiithren. 
Das eigentumliche Verhaltnis besteht also, dass die Oxydationsprozesse fir 
die Animalisierung notwendig sind, dass aber die normal dadurch bewirkten 
Veranderungen der Animalisierung entgegenwirken. 

Ich habe auch versucht, in anderer Weise in die Vorbehandlung einzu- 
greifen, Nimmt man die Vorbehandlung bei einer Temperatur von + 5°C vor, 
wird die Wirkung sehr stark abgeschwacht, wie die folgenden Zahlen vom 
3. 8. 32 zeigen. Nach 18stiindiger Behandlung mit 100 ccm Ca’’-freiem 
Meerwasser + 10 com NaSCN-Losung bei I + 21° und II + 5°C fehlte 2 
Tage nach der Befruchtung in I 55 % und II 0,6 % der Keime das Entoderm 
(N == 500). Leider fehlen hier in den Protokollen direkte Angaben uber die 
Anzahl der animalisierten Keime. Da schwach animalisierte Keime (mit 
Darm) verhaltnismassig selten sind (vgl. S. 224), kann die Anzahl der tiber- 
haupt animalisierten wenig von der angegebenen Zahl abweichen. 

In anderen Versuchen wurde das Gemisch von 100 ccm Ca‘’-freiem Meer- 
wasser + 10 ccm NaSCN-Losung mit 5 bis 18 % destilliertem Wasser ver- 
dunnt. Die Wirkung war sehr unregelmassig. In einigen Versuchen wirkte 
schon die schwachste Verdinnung der Animalisierung stark entgegen, in 
anderen wirkte nicht einmal die starkste. Verschiedene Eiersatze verhalten 
sich in dieser Hinsicht sehr verschieden. Eine Forderung der Animalisierung 
ist nie beobachtet worden, obwohl die Keime auch nicht beschadigt waren. Der 
osmotische Druck der Behandlungsflissigkeit wurde auch durch Zusatz von 
Glukose erhoht. In 55 ccm des Gemisches wurde I 1,0 g und II 2,0 g Glukose 
aufgelost. Als Kontrolle wurden dieselben Glukosemengen in 55 ccm reinem 
Meerwasser aufgelost und die Eier mit den 4 Gemischen gleichzeitig fur 
16 Stunden behandelt. Die hochste Glukosekonzentration schadigte sehr stark 
auch in Meerwasser. Die Animalisierung wurde aber dadurch nicht gehemmt. 
Es wurden viele Keime mit einem sehr grossen Wimperschopf gefunden, die 
aber mit degenerierenden Zellen angefillt waren. Diese unspezifische Scha- 
digung wirkt also nicht der Animalisierung entgegen. Es starben hier so viele 
Keime, dass keine Statistik ausgeftihrt werden konnte. Unter den Keimen, 


die ohne Glukosezusatz behandelt waren, fehlte das Entoderm bei 42,8 % 


(N = 500). Bei dem Zusatz von 1 g Glukose zu 55 ccm der Behandlungsflus- 


sigkeit war die entsprechende Zahl 39,2 % (N= 500). Der Unterschied ist 
zu klein, um berticksichtigt zu werden. 
Es schien mir auch von Interesse, die Eier wahrend der Behandlung einer 


schwachen Saure auszusetzen. Solche Sauren dringen verhaltnismassig leicht 
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ein, das pH wird gesenkt, und die Plasmakolloide werden umgeladen. Unter 
diesen Verhaltnissen wirken die SCN-Ionen nicht mehr quellend, sondern 
fallend (vgl. H6ser 1926, S. 231 und RunnstrOM 1928 d, S. 230), und 
man hat die Gelegenheit zu studieren, wie die Animalisierung dadurch beein- 
flusst wird. Jhrer Ungiftigkeit wegen wahlte ich Milchsaure. Es wurde das- 
selbe Eimaterial wie fur den Glukoseversuch verwendet. Zu 55 ccm des oben 


verwendeten Gemisches wurden I 2,0, II 4,0 und III 6,0 ccm einer 0,02 Mol. 
Milchsaurelosung zugesetzt. Eine ahnliche Reihe wurde auch mit Meerwasser 


angesetzt. Die Behandlung dauerte 16 Stunden. Schon bei der Befruchtung war 
ein grosser Unterschied zwischen den mit Milchsaure in Meerwasser und den 

Milchsaure in dem animalisierend wirkenden Gemisch behandelten Eiern 
vorhanden. In I und II toc %@ Befruchtung. In I hoben nur vereinzelte Eier 
eine niedrige Befruchtungsmembran ab. In II waren die Eier dunkel, und 
keine Membran wurde abgehoben, es trat auch keine Furchung hier ein. In 
[if waren samtliche Eier cytolysiert (dunkle Cytolyse). In der Meerwasser 
reihe wurden 100 % der Eier befruchtet, etwa 95 % mit Membran. Die 


1 
} 
I 


Milchsaure an sich hat also kaum geschadigt. 


Die Eier wurden wie gewohnlich gewaschen, in normalem Meerwasser be- 
fruchtet und geztchtet. Sie wurden 2 Tage spater wieder untersucht. In der 
Meerwasserrethe sind die Keime in den II. und III. entsprechenden Kul- 
turen stark geschadiet (gefullte Blastulae). Die mit der schwachsten Milch- 
saurekonzentration in Meerwasser behandelten Keime sind Plutei, die etwas 
rankhaft wirken. In I sind die Keime viel mehr geschadigt. Trotzdem findet 
man hier viele animalisierte Keime, von denen die meisten mehr oder weni- 
ger geschadigt sind. Die Schadigung zeigt sich darin, dass kleinere oder gros- 
sere Zellbezirke absterben und in das Blastocol hineingedruckt werden. 
am Ende der lyotropen Reihen stehen, ist es wichtig zu 
untersuchen, wie sich die anderen Glieder dieser Reihe verhalten. Es wurden 
estellt, um zu zeigen, welche Jonen eine Animalisierung 
iervorruten kdnnen und den Grad der relativen Wirksamkeit der Jonen 
‘Inigermassen zu demonstrieren. 

Zu muss hervorgehoben werden, dass eine starke Animalisierung ein 
Mal in Neapel bei Behandlung mit Meerwasser, dem nur Ca" fehlte, erhalten 
wurde, und dass ich in Roscoff in zwei Kulturen in gewohnlichem Meer- 
wasser, die mit den unbehandelten Eiern von demselben Weibchen angesetzt 


worden waren, etwa 5 % animalisierte Keime fand. Es konnte schon aus den 


oft wiederholten Versuchen mit SCN’ und J’ gefolgert werden, dass SCN’ 
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ver die zu beschreibenden Versuche ist schon teilweise 


raftiger als J’ wirkt. Ul 
berichtet worden (LINDAHL und OrsTROM 1932). In einem Versuch wurden 
die Eier 17 Stunden und 15 Minuten lang mit Gemischen von dem HERBsT- 
schen Ca’*-freiem Meerwasser und isotonischen Losungen von NaBr, NaJ, 


NaSCN, Na.SO,, NaNO., Na-Citrat und Na-Tartrat behandelt. Von der 
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NabBr-Losung wurden 10 ccm und von den iibrigen Lésungen aquimolare’ 


Mengen genommen und so viel von dem Ca‘’-freien Meerwasser zugefiigt, dass 
das Gesamtvolumen 100 ccm ausmachte. Schon in dem Ca‘’-freien Meerwasser 
von Hergst ist das pH etwas gegen den Neutralpunkt verschoben. Nach dem 


Zusatz der obengenannten Losungen ist das pH noch mehr erniedrigt. Durch 


Zusatz von einer 0,1 n NaOH-Losung wurde es auf den normalen Wert regu- 
liert. In Berthrung mit der Luft sank es aber wieder, und es musste mehrmals 
NaOH zugesetzt werden. Nach der Behandlung waren etwa 50 % der mit 
NaSCN behandelten Fier cytolysiert, sonst waren sie uberall unbeschadigt. 
Der Pigmentring ist wahrend der Behandlung verandert worden. Fur Einzel 
heiten verweise ich auf die frithere Darstellung zusammen mit OrstROM. Ihrer 
Wirkung auf den Pigmentring nach ordnen sich die verwendeten Ionen in 


folgender Reihe an: 
SCN’. > > > C SO,, Citrat, Tartrat. 


Die drei ersten Glieder haben eine Dispergierung der Pigmentk6ornchen aus- 
serhalb des Bereiches des Pigmentringes bewirkt, die vier letzten eine Zusam- 
menschiebung der Pigmentkornchen innerhalb der Grenzen des Pigmentringes 
und sogar eine Verengung des Ringes. Wir erhalten hier etwa eine HOFrMEt- 
stERsche Reihe. Die Wirkungen stehen mit grosster Wahrscheinlichkeit mit 
einer Verflissigung resp. Verdichtung der Plasmakolloide in den Schichten der 
Rinde in Zusammenhang, in denen die Pigmentkornchen zu finden sind. Samt 
liche mit SCN’ behandelten Eier, die nicht cytolysiert hatten, hoben bei der Be- 
fruchtung eine hohe Membran ab. Dies war auch in den anderen Kulturen mit 
Ausnahme der mit Br’ und NO! behandelten der Fall, wo die Membran niedrig 
war oder fehlte. Hier waren 20 Minuten nach der Befruchtung an dem vege- 
tativen Pol oder in dessen Nahe mehrere kleine Loben vorhanden. Oft war 
die vegetative Kalotte als ganzes zu einem grossen Lobus ausgebuchtet. 

Nach 24 Stunden konnten die Kulturen folgenderweise charakterisiert wer- 
den. Sie werden dabei nach dem Jon, mit dem sie behandelt worden sind, be- 
nannt: In der Citrat-Kultur waren etwa 20 % der Keime mehr oder weniger 
gefullte Blastulae. Die ubrigen waren normale Gastrulae. In der Tartrat-Kul- 
tur wurden einige wenige, massig animalisierte Keime mit kleinem Entoderm 
gefunden, sonst war die Entwicklung normal. Die SO,-Kultur ze; 


S% animalisierter Keime (ohne Entoderm) und sonst normale Entwick 


50 
In der Cl’/-Kultur, die man als eine Art Kontrolle ansehen kann, waren ausser 


% pathologischer Keime vorhanden. Etwa 50 % der 


normalen Gastrulae 10 
Keime waren in der NO.-Kultur geschadigt. EKinige von ihnen waren animali- 
siert. Die Entwicklung der tbrigen Keime war normal. Die Br’-Kultur zeigte 
ahnliche Verhaltnisse. Die animalisierten Keime waren aber viel zahlreicher 


1 Falschlich als aquivalent in der angefuhrten Mitteilung 
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id nicht immer geschadigt. In der J’-Kultur sind alle animalisiert. Fast 100 % 
sind ,,\Wimperschopfblastulae“. Die SCN’-Kultur enthielt nur diesen Typus. 
[hrer animalisierenden Wirkung nach lassen sich die Ionen folgenderweise 
> > 50, > Br’ > N > Tarirat > Cl’. 

Platz von Br’ und NO’ ware vielleicht ein anderer gewesen, wenn 

ht schadigend gewirkt hatten. 
In einem anderen, genau in derselben Weise ausgeftthrten Versuch wurde 
pH nicht reguliert. Es kehrten dieselben Veranderungen des Pigment- 
inges zuruck. Leider ging das Material aber verloren, so dass die Animali- 
sierung nicht studiert werden konnte. In Roscoff ist auch mehrmals die Beob- 
gemacht worden, dass die Pigmentkornchen sich bei Behandlung 
der Eier mit Ca’*-freiem Meerwasser und NaSCN uber die beiden pigment- 
armen Kalotten ausbreiten, so dass der Pigmentring mehr oder weniger ver- 

schwommen wird. 

Es wurde noch einmal die Wirkung einiger Anionen auf die Animalisierung 
] 
le 


ergleichend untersucht, und zwar Cl’, NO. SO’, Tartrat und Citrat. Der 


\ 
Versuch wurde wie der oben beschriebene ausgefihrt. Das pH der Ge- 


wurde nicht auf den normalen Wert reguliert. Die Behandlung 
dauerte 14 Stunden und 45 Minuten. Die Eier waren unbeschadigt und 
hoben in samtlichen Kulturen zu 100 % eine hohe Membran ab. Sie wurden 
> nach der Befruchtung untersucht. Gerade in diesem Versuch habe ich 
eine Animalisierung nur nach Behandlung mit Ca’’-freiem Meerwasser bekom- 
men. Die zugesetze NaCl-Losung kann als wirkungslos angesehen werden. 
In dieser Kultur war bei etwa 40 % der Keime eine mehr oder weniger kraf- 
tige Animalisierung vorhanden. Die ubrigen Keime waren wohl ausgebildete 
Plutei. In samtlichen Kulturen waren Keime, die nicht animalisiert sind, nor- 
mal entwickelt. In der NO)-Kultur waren etwa 5 % und in der SO,-Kultur 
etwa 70 % animalisiert. Weder in der Citrat- noch in der Tartrat-Kultur 
waren animalisierte Larven zu finden. Wir erhalten also folgende Reihe: 
> > Tartrat, Citrat. 
SO; fordert, NO! hemmt die Animalisierung und Tartrat und Citrat unter- 
druckt sie ganz. Da wir nicht wissen, ob die Animalisierung durch Verande- 
rungen des kolloidalen Zustandes der Plasmakolloide oder des Stoffwechsels 
hervorgerufen wird, koénnen wir die Citrat- und Tartrat-Wirkungen nicht 
recht beurteilen. Ausser ihren rein kolloidchemischen Wirkungen konnen diese 
Ionen die Stoffwechselvorgange dadurch beeinflussen, dass sie vielleicht als 
Substrate reagieren konnen. 
Ich prufte auch ein Mal (22. 4. 31) die Wirkung der Kationen K’, Na’ und 


Sie wurden als isotonische Losungen der entsprechenden Chloride dem 
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normalen oder dem Ca‘’-freien, HeErpstschen Meerwasser zugesetzt. In 100 


ccm Gemisch waren 10,0 ccm der Salzlésungen. Das pH war hier korrigiert 


und die Behandlung dauerte 10 Stunden und 45 Minuten. 100 % der mit den 
Ca‘*-freien Gemischen behandelten Eier hoben eine hohe Befruchtungsmem- 
bran ab. Die mit den Meerwassergemischen behandelten hatten sehr selten eine 
Membran, obwohl sie sich zu 1co % befruchten liessen. Die Kulturen wur- 
den im Prismastadium untersucht. Die drei in Gegenwart von Ca*’ behandel- 
ten Kulturen zeigten dieselbe Entwicklung. Etwa 25 % der Keime waren nor- 
mal gestaltet, enthielten aber ein Ubermass an Mesenchymzellen. Die iibrigen 
waren gefullte Blastulae. Eine Animalisierung fehlte in samtlichen Kulturen, 
auch in den K’- und Na’-Kulturen ohne Ca’’. In den K*-Kulturen kamen 
vereinzelte gefiillte Blastulae vor, die in der Na’-Kultur fehlten. In der mit 
Li’ bei Ca**-Mangel behandelten Kultur waren etwa gleich viel animalisierte 
wie geschadigte Keime vorhanden, und die normalen Keime etwa so zahlreich 
wie die normalen in der entsprechenden K’*-Kultur. Unter den animalisierten 
gab es auch totale Wimperschopfblastulae. K’ und Li’ haben die Eier offen- 
bar geschadigt. Ausserdem ist eine Animalisierung durch Li’ hervorgerufen 
worden; leider ist dieser Versuch nicht wiederholt worden. 

Eine Animalisierung habe ich durch Behandlung mit SCN’ in Ca’’-freiem 
Meerwasser in den Keimen von Paracentrotus lividus, Psammechinus micro- 
luberculatus und P. miliaris, Arbacia pustulosa und Sphaerechinus granularis 
erzielt. 

Ohne die oben besprochenen, der Animalisierung entgegenwirkenden Fak- 
toren mtssen wir mit anderen rechnen, die in den Eigenschaften des Ei- 
materials zu suchen sind. Nachdem die erforderlichen Veranderungen der 
Behandlungsmethode ausgearbeitet worden waren, wurden in Neapel wah- 
rend des Fruihjahrs 1931 14 Versuche ausgefihrt, die alle eine hohe Prozent- 
ziffer an stark animalisierten Keimen gaben. Im Sommer 1932 wurden 11 
Versuche in dieser Weise in Roscoff ausgefuhrt. Mit einer Ausnahme ergaben 
sie alle animalisierte Keime, die aber im allgemeinen weniger zahlreich und 
weniger kraftig animalisiert waren als in Neapel. In dem abweichenden Ver- 
such wurden zu grosse Mengen von Eiern zusammen behandelt. Wahrend 
des Fruhjahrs 1933 wurden 7 Animalisierungsversuche in Monaco ausgefuhrt. 
Nur einer gelang. Die Eier verhielten sich aber in mancher Hinsicht abweichend 
von dem normalen. Oft wurde nur ein kleiner Prozentsatz befruchtet, und die 
Anzahl der abnorm entwickelten Larven war ziemlich gross (10 
Die Gelhiillen waren sehr zah und schwer zu entfernen. Es traten auch zu 
grosse Richtungskorperchen und tberzahlige Mikropyle auf. Die Ursache die- 
ses Verhaltens ist nicht naher bekannt. Um das verwendete kunstliche Meer- 
wasser und die Rhodanidlosung zu kontrollieren, wurden sie mit nach Roscoff 
gebracht, und entsprechend verdiinnt zu Animalisierungsversuchen verwendet. 


Es wurden 3 Versuche angesetzt, die alle positiv ausfielen. Es wurden sowohl 
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liesem Sommer wie in den folgenden Animalisierungsversuche mit bestem 
Erfolg ausgefuhrt. Das Misslingen einiger Versuche konnte immer auf beson 
dere Verhaltnisse zurickgefthrt werden. Wurde die Behandlung in den War 
burggefassen vorgenommen, so fuhrte sie nie zum Ziel. Auch erwies es sich 


als schwierig, grosse Mengen von animalisierten Eiern zu bekommen (vei. 


le jetzt uber einige Beobachtungen berichten, die nicht systematisch 
worden sind, die aber mehr oder weniger zu einer Analyse der 
Animalisierungsprozesse beitragen k6nnen. 

I's ist ziemlich oft in Roscoff beobachtet worden, dass die Ejier nach aus- 
or Behandlung mit NaSCN oder NaJ in Ca‘’-freiem Meerwasser ,,an- 
geregt’ sind. Das Plasma erscheint aufgehellt, und es treten Strahlungsfigu 

1 um den Kern auf, der oft aufgelost oder sehr vergrossert ist. Diese Kerne 
connen tast so gross wie die von Ovocyten erster Ordnung sein. Die Ver- 
erosserung ist wahrscheinlich auf wiederholte Monasterbildung zuriickzu- 

uhre Ich habe diese Verhaltnisse nicht naher untersucht, da diese Eier nur 


ausnahmsweise sich befruchten lassen und die stattgefundenen Veranderungen 
also fur die Animalisierung von wenig Interesse sind. Eier, die mit NaSCN 
oder Na] in Meerwasser behandelt worden sind, zeigen oft bei der Furchung 
eine Eigentumlichkeit. Di gegen das ,,Blastocol’* gewandte Flache der Zellen 


des 8- und 16-Zellenstadiums treibt bei der Plasmadurchschniirung eine 


grosse Anzahl kleiner Protuberansen aus. Diese werden dann nach bcendeter 
Durchschnurung wieder eingezogen. Wahrscheinlich kommt diese Erscheinung 
1ungsstadien vor. Sie deutet auf eine Verflussigung des 
Protoplasmas. Animalisierte Keime gehen sowohl aus normalen wie aus ab- 
] 
| 


Die Furchung eines vorbehandelten Eies kann normal sein oder mehr oder 


veniger von dem normalen Furchungstypus abweichen. Die abweichende 
urchung ist vorzugsweise in Neapel studiert worden. Eine experimentelle 
\nalyse ist geplant, aber noch nicht durchgefthrt worden. In den immer als 
Kontrolle mit Meerwasser behandelten Kulturen findet man eine Reihe von 
ten, die als Folge der Uberreife entstehen (vgl. oben S. 243 und 


1927). Ahnliche Abweichungen fehlen in den animalisierten 


Die Abweichungen von dem normalen Furchungstypus, die den vorbe- 
treten am fruhesten beim 3. Furchungsschritt 


hier vor der Befruchtung mit NaSCN- oder NaJ- 


Losung in normalem oder Ca‘’-freiem Meerwasser behandelt bweichender Furchungs- 
typus ist bei solchen Eiern nicht die Regel, kommt aber oft vor 


v 
1QO 2¢ 
+ 
Kulturen. 
Mit ,,vorbehandelt* meine ich 
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Abb. 80. Ei von Paracen- Abb. 81. Ei von Paracentrotus \bb. 82. &-Zellenstadium 
trotus lividus im 8-Zellen- lividus im  8-Zellenstadium. von Paracentrotus lividus 
stadium. Auch die Be- Vor der Befruchtung mit 10 vom animalen Pol aus g 

fruchtungsmembran ge- ccm isot. NaSCN-Losung + sehen. Pigmentierte Flache 


zeichnet. Vor der Befruch- 1co ccm Meerwasser 16 Stun-  punktiert. 21 Stunden mit 
tung 221% Stunden mit den behandelt. Die Striche isot. NaSCN-Losung+ 
10 ccm isot. NaJ-Losung zeigen an, welche Zellen bei ccm Meerwasser  behan- 
10c0.)«€ccm)6«6OMeerwasser’. der letzten Teilung getrennt delt. 300/1 
behandelt. 300/1. worden sind. 3c0/I. 
auf. In den vier Blastomeren stehen normalerweise die Spindeln der Eiachse 
parallel, und die Furchen schneiden senkrecht zu der Eiachse ein. In den 
behandelten Keimen stehen die Spindeln und somit auch die Furchen oft 
schief zu der Eiachse. In dem in Abb. 80 abgebildeten Ei ist dies deutlich, 
aber nicht sehr ausgepragt. Bei dem nachsten Teilungsschritt wurden keine 
Mikromeren gebildet. Die Zellen wurden alle gleich gross. Die Spindeln stan- 
den sowohl in den animalen wie in den vegetativen Zellen vorzugsweise senk- 
recht auf der Eiachse, obwohl schiefe und parallele Spindeln vorkamen. 


In anderen Fallen kann die Spindel beim dritten Teilungsschritt fast wagerecht 


stehen. Diese und die normale Lage der Spindel sowie zwei schief gelagerte 


Spindeln findet man in den verschiedenen Eivierteln der Abb. 81. Beim nach- 
sten Furchungsschritt werden keine Mikromeren gebildet. Die Drehung der 
Spindel kann in selten vorkommenden Fallen so klein sein, dass alle 8 Zellen 
einen offenen Ring bilden (Abb. 82). Bei dem nachsten Teilungsschritt stehen 
die Spindeln der E1achse parallel, und es entsteht ein 16-Zellenstadium, das 
aus gleich grossen Zellen, in 2 Kranzchen angeordnet, besteht (Abb. 83). Es 
werden dann manchmal grosse Mikromeren am 
vegetativen Pol gebildet, oft sind aber alle Zel- 
len in dem 32-Zellenstadium gleich gross. Auch 
in Arbacia-Eiern treten dieselben Abweichungen 
auf. Es ist hier von besonderem Interesse zu 
konstatieren, dass, wenn keine Mikromeren ent- 
stehen, auch das pigmentfreie, vegetative Feld 
fehlt, aus dem normalerweise die Mikromeren 
Abb. 83. Aquales 16-Zellen- 


unabhangig von der Furchung auftreten, zeigt vidus, 22 Stunden vor der Be- 


entstehen (MorGAN 1SQ4). Dass diese Felder 


fruchtung mit 10 isot. 
NaSCN-Losung + Ico ccm 


die Beobachtung, die ich in einer unbehandelten 
Arbacia-Kultur machte. Die Fier are in Meerwasser behandelt. 300/1. 
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ellenstadium. Aus unbekannten Griinden waren verhaltnismassig viele 
ier als Monastereier ungefurcht. Bei allen diesen war ein schones, pigment- 

freies Mikromerenfeld ausgebildet 
rden in einem Versuch 11 der oben beschriebenen aqualen 16-Zellen- 
ien isoliert, die 21 Stunden lang mit 100 ccm Meerwasser + 5 ccnt 
NaSCN-L6sung behandelt waren. Sie wurden 24 Stunden nach der Befruch- 
5 waren totale Wimperschopfblastulae, 1 Mesenchymblastula, 
ganzen Scheitel mit langen Wimpern ches (Abb. 23), 1 Gastrula 
kurzen Darm und einer kleinen Vergrosserung des Wimperschopfes 
1 3 Gastrulae mit etwa normaler Grosse des Entoderms und Wim- 
perschopfes. Dieser ist aber niedrig und breit wie bei den in SCN’-Meerwasser 
hteten Larven. Die Keime sind auch in Richtung der Eiachse etwas ver- 
aqualen 16-Zellenstadien konnen also sowohl Wimperschopf- 
ormal proportionierte Gastrulae entstehen. Wenn die Ver- 
anderungen 1 ‘r oben beschriebenen Richtung am schwachsten sind, ist das 
8-Zellen ium etwa normal. Die Mikromeren werden aber bei dem nachsten 
Furchungsschritt grosser als normal, und die Furchung verlauft langsamer in 
‘tativen als in den animalen Zellen. Eine Furchung in dieser Weise 
iert findet man oft bei Keimen, die in gewohnlichem oder Ca‘’-freiem 
SCN’ oder ]’ behandelt worden sind. Bei den oben ange- 
1 allgemeinen der zeitliche Verlauf der Furchung 
viel kann aber gesagt werden, dass sie nie 
verlief, wohl aber langsamer. HORSTADIUS 
Abweichungen der Furchung mit Verzogerung der 
Determination. Dies ist in den oben be- 

Fallen aber nicht moglich. 

ere Modifikation des Furchungstypus hat ein normales 8-Zellen- 
stadium als Ausgangspunkt. Die Abweichungen von dem normalen setzen hiet 
spater ein. Bei dem 4. Furchungsschritt wird folgendes beobachtet: Die vege- 
tativen Zellen furchen sich normal, aber etwas langsamer als die animalen, und 
Mikromeren fallen oft etwas grosser als normal aus. In den animalen 
en die Spindeln senkrecht zu der Eiachse orientiert sein. Sie stehen 
Eiachse schief oder sogar der Eiachse parallel und konnen im 
1 alle Richtungen zwischen diesen zwei Lagen in ein und demselben 
-hmen. . extremen Fallen stehen alle 4 Spindeln der Eiachse paral- 
\bweichungen treten dann und wann in Kulturen auf, die mit SCN’ 
Sasi panier worden sind. Weil die Zellen sich hier weniger als 


bei den schon gefurchten 16-Zellen- 


urch Derangierung der animalen Zellen eine schiefe Lage der Fur- 


normal gegeneinander abflachen, kann 


stadien 
‘den. Dies erschwert die Beurteilung. Durch Beobach- 


und Vergleich mit den nur mit Ca’’-freiem Meerwasser 


102¢ 
4 1 re 
tung der Spind] [i 
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behandelten Keimen wurde die schiefe und vertikale 
Richtung der Spindel sichergestellt. Ich verweise auch 
hier auf eine Arbeit v. Ustscus (1929), wo normale 


Keime beschrieben werden, von denen man den Ein- 


druck hat, die Spindeln hatten mehr oder weniger ver- 


tikal gestanden. Der Verfasser erklart diese Lage der 

Blastomeren mit Verschiebungen der animalen Zellen, 

Abb. 84. 8-Zellensta- 
dium von Paracentro- 
starkt werden. In dem abgebildeten 16-Zellenstadium — tus lividus vor der Be- 
fruchtung 14 Stunden 
mit 5 ccm isot. NaaSO,- 
nie bei normalen Paracentrotus-Eiern vor. Losung + 100 ccm 
Meerwasser_ behandelt. 
Die kleineren vegeta- 
verminderte Abflachung der Zellen hervorzurufen, und _ tiven Zellen sind nach 
unten gerichtet. 300/1. 


die nach Uberfithrung in Ca*’-freies Wasser noch ver- 
ist der Zellverband auch sehr locker. So etwas kommt 
Ich versuchte aber dieselbe Erscheinung ohne eine 


dies gelang in dem folgenden Versuch: Die unbefruch- 

teten Eier wurden wahrend 14 Stunden mit I Meerwasser, II 5 ccm 

isot. Na,SO,-Losung + 100 ccm Meerwasser und III 10 ccm der Na,SO,- 

Losung + 100 ccm Meerwasser behandelt. Bei der Befruchtung hoben 100 % 

der Eier in allen drei Kulturen eine hohe Membran ab. Die Furchungsge- 

schwindigkeit ist etwa dieselbe in den drei Kulturen. In I und II war die 

Furchung im 8-Zellenstadium vollkommen normal, und auch bei dem nachsten 

Furchungsschritt traten keine Abweichungen von der Norm auf. Im 8-Zel- 

lenstadium waren bei den meisten Keimen in III die 4 vegetativen Zellen 

ausgesprochen kleiner als die animalen (Abb. 84). Bei dem nachsten Teilungs- 

schritt entstehen Mikromeren, die etwas kleiner als normal sind (Abb. 85). 

In den animalen Zellen stehen die Spindeln der Eiachse parallel, schief oder 

senkrecht. Der abgebildete Fall kann als typisch angesehen werden. Bei dem 

funften Furchungsschritt wurde beobachtet, dass die Mikromeren, lange nach- 

dem die ubrigen Zellen gefurchtet waren, sich noch nicht geteilt hatten. 
Horstapius (1935) hat die Beobachtung gemacht, dass bei unbehandelten 

Eiern die Lage der dritten Furche von Eimaterial zu Eimaterial erheblichen 

Variationen unterworfen sein kann, indem sie mehr oder weniger in vege- 

tativer Richtung verschoben ist. ,,[n seltenen Fallen (bei gewissen Eisatzen) 

kann die Verlagerung sehr betrachtlich sein: Es ent- 

stehen dann im 8-Zellenstadium vier sehr grosse und 

vier ganz kleine Zellen, welch letztere Driescu_ ,vor- 

zeitige Mikromeren‘ nannte.‘‘ Das Zustandekommen 

dieser Verhaltnisse fthrt HoOrstapius (1928) auf 

Mangel an Synchronismus zwischen Teilung und De- 

termination zuruck, und seiner Darstellung nach ist 

die kleine Verschiebung der dritten Furche derselben 

Abb. 85. Dasselbe Ei 


wie in Abb. 84 im 16- 
statigen. Es fragt sich aber, ob nicht auch andere Fak- — Zellenstadium. 300/r. 


Natur. Ich kann die Beobachtungen HOrstaptvus’ be- 
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toren als mangelnder Synchronismus zu einer kleine- 
ren Verschiebung der dritten Furche beitragen konnen. 
Die in zwei Versuchen beobachtete Furchung kann 
starkere Modifikation der Verhaltnisse in die 

ser Richtung aufgefasst werden: Ausser normalen ve 


etativen entstehen auch animale Mikromeren. Der 


y 


eine Versuch wurde in Neapel ausgefuhrt, der andere 


Roscoff. Das Neapler Material wurde 
1 abgebildet. Die Eier wurden 21 Stun 
uten lang mit 100 ccm 
id ~Meerwasser nach Herpsi 
behandelt. Kontrollen behandelte 


Iben Eier mit normalem und mit Ca’ 


diese 
Meerwasser. Die Membranabhebung 
zum 8-Zellenstadium 
SCN’ entwickelte: 
entstanden 
animale 
he Makromeren teilten sich meri 
Mikromeren 
ilungsschritt scheint etwas verzogert ein, besonders bet 
Makromeren. Unregelmassigkeite m in einzelnen 


86 zeigt ei iertel eines regelmassig und gleichzeiti: 


sind die vegetativen Mikromeren von normaler 
id erheblich grosser. In Abb. 87 sieht man ein Ei von dem animalen 
lem vegetativen (b) Pol aus betrachtet. Die vegetativen Mikromere 
zu gross und die Makromeren entsprechend zu klein. Betreffs der 
animalen Halfte ist zu bemerken, 
dass einige ler kleinsten Mikro- 
ungewoOhnlich klein sind, 
und dass in dem einen Viertel die 
Furchung nicht ganz regelmassig 
vewesen ist. Diese Kultur gab zu 


100 % animalisierte Larven. Die 


der Furchung 
tere Halfte mussen ir an die Mog- 
ammenhang zwiscl 


furchten Zellen an. 30 lichkeit denken, dé ie durch 


ies im 22-Zellenst 
lium. Vor der Befruc @ 
tung 21 Stunden wt 
Minuten mit 
NaSCN-Losung + 1 
wasse! hel 
animale, | 
Mikrome! 
J lie 
NOTM 
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| 
aem vi 
und vier : 
VMiakromer 
vegetativel 
vegetativel 
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Teilune de 
Eies. Hi 
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\ 
meisten waren totale Wuimper- 
a b schoptblastulae. 
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Verzogerung der Furchung im Verhiltnis zu der Determination hervorgerufen 
sein konnen. Eine Verlangsamung der Furchung ist auch tatsichlich hier 
manchmal beobachtet worden. Wenn man annimmt, dass ahnliche Verhilt- 


nisse die Spindeldrehung in den animalen Zellen bewirken wie in den vege- 


tativen, kann die Verz6gerung der Furchung im Verhialtnis zu der Determina- 


tion fiir die betreffenden Abnormitaten verantwortlich gemacht werden. 

Wir wollen hier, um die angefiihrten Beobachtungen an der Furchung in 
Zusammenhang mit friheren Anschauungen iiber die Determination der 
Furchung zu bringen, die Literatur und einige eigene Beobachtungen kurz 
besprechen. Schon Boveri (1905 und 1910) war nach Studien an Monaster- 
eiern der Ansicht, dass die Veranderung der Spindelstellung bei dem dritten 
Furchungsschritt (vgl. HOrstapius 1928) durch Veranderungen der Kon- 
stitution des Plasmas wahrend der Furchung herbeigefithrt wird. PAINTER 
(1915), der die Furchungsstadien mit Phenyl-Urethan behandelte, konnte diese 
Ansicht bestatigen. HOrstaprus (1928) konnte fortschreitende Verande- 
rungen im Plasma demonstrieren, die von der Furchung unabhangig sind. Er 
zeigte auch, dass ausser der Spindelstellung andere Faktoren bei der Mikro- 
merenbildung mitspielen und spricht in diesem Zusammenhang von einer 


‘ 


,c\ktivierung’’ des vegetativen Plasmas (vgl. unten). 

RUNNSTROM (1928 d) fusst eine tiefgreifende Analyse der Determination 
der Furchung aut kolloidchemische Verhaltnisse und Veranderungen wahrend 
der Furchung. Die Determination der karyokinetischen Ebene fihrt er auf 
Spannungen im Plasma zuruck, die durch die Zugwirkung elastischer' Krafte 
der gelreicheren, animalen Rindenschicht zustandekommen. Die im 4-Zellen 
stadium stattfindende Umorientierung der Ausbildungsrichtung der Spindel 
wird von ,,einer Anreicherung von gelbildenden Kolloidteilchen** in dem vege- 
tativen Gebiet bewirkt. Als eine Ausserung dieser Prozesse wird das von 
Morcan (1894) beobachtete Herausriicken der Pigmentkornchen aus dem 
Gebiet angesehen, das spater die Mikromeren liefert. ,,Nach der aquatorialen 
Durchtrennung werden die animalen Zellen von dem Einfluss der vegetativen 
Eihalfte befreit. Die Spindeln stellen sich senkrecht zur Eiachse. In den vege- 
tativen Zellen wirken immer noch dieselben Spannungsverhaltnisse wie bet 
der Entstehung des 8-Zellenstadiums nach.“ 

Mit dieser Auffassung steht die oben erwahnte Beobachtung an Monaster- 
eiern von Arbacia in bestem Einklang. Ohne dass die Eier sich furchten, ent- 
standen in normaler Weise schone Mikromerenfelder. 

Ich habe versucht, die obengenannte vegetative Verdichtung in anderer 


Weise zu demonstrieren. Ich machte sehr oft die Beobachtung, dass die klein- 


1 Ich wurde lieber an die zwischen den Gelteilchen der animalen Halfte wirkenden 
anziehenden Krafte denken, die bestrebt sind, den Aquator zu deformieren und von den 
elastischen Kraften der dichten animalen Rinde mehr oder weniger aufgehoben wer- 
den. Die Form des in Abb. 20 (RUNNSTROM 1928 d) schematisch abgebildeten El1es 
spricht dafur. 


A. Z. 1936, 
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sten Mikromeren sich lange nach ihrer Entstehung nicht wie andere Zellen 
abflachen. Man bekommt den Eindruck, dass sie weniger deformierbar als 
andere Zellen sind. Sie zeichnen sich auch durch ihr starkeres Licht- 
brechungsvermégen aus. Im Dunkelfeld erscheinen sie optisch leer und lassen 
h nicht wie andere Zellen mit Methylenblau- oder Nilblausulfat farben. 
ihre Abschniirung in vitalgefarbten Keimen und fand, dass alle 

en Granulae aus dem Gebiet verdrangt wurden, das zu den kleinsten 
erden sollte. In Schnitten zeigte es sich, dass die kleinsten 

der Abschnitirung von der Sphare und den Chromosomen 

werden. Das geschnittene Material war mit der Flussigkeit von 

dem Haidenheinschen Ejisenhamatoxylin gefarbt. In 

mit Ruhekernen s1 ie Mikromeren bei geeigneter 

etwas starker gefarbt al ie ubrigen Zellen. Der Kern liegt 
verschoben und der Zelloberflache naher als die Kerne in 

nachsten Teilungsschritt kann beobachtet werden, 

der als kleinste Mikromere abgeschnurt wer- 

en Farbton annimmt, der nach durchgefuhrter 

Jetzt erscheint aber das Innere 

- als andere Zellen gefarbt. Eine erhohte 

Strahlungstibrillen farben 

30. 5. 33 mit 
‘oO ausgefu Zusammen 


bachtet, 


latsachen dass 


mehr l;esonders 
und wenn vorhanden, 
eine verdichtend wirkende 
beeinflussen wurde und fuhrte die Kier unmittelbar 
von isot. LiCl-Losung ( Mol. 0,636) und 


Li'-Konzentration I 0,032, II 0,064, II] 


ind IV 0,159 Mol. waren. Dass Li’ bei hoherer Konzentration auf 


01de -rdaicnten I \UNNSTROM (1926 D) gezeigt 


Stunden nach der Befruchtung untersucht. In der Kon- 
durchgeteilte &-Zellenstadien u 1-Zellenstadien 

fehlen Mikromerenfelder; wenn vorhanden, sind 

mentfrei. Die 8-Zellenstadien sind in I] zahl- 

‘renfelder kommen selten vor, sind aber pigmentarmer 

II. Nur 8-Zellenstadien, die alle fast ganz pigmentfreie 

Ider haben. III. Die Furchung ist etwas verspatet. Es sind zahl- 
Samtliche Keime haben grosse und ganz 


1-Zellenstadien. Bei einem Teil der Keime 
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waren viel zu grosse und ganz pigmentfreie Mikromerenfelder zu sehen. Bei 


den ubrigen entstanden grosse, weisse Flecken in der Nahe des einen (vegetati- 
ven) oder der beiden Pole. Diese fliessen dann zusammen, und das da- 
zwischenliegende Pigment wird zu dem betreffenden Pol hin verschoben und 
hier stark konzentriert. Eine Stunde spater waren die Kontrollkeime im 
16-Zellenstadium. Bei den meisten war die vierte Furchung unregelmassig. 
Mikromeren fehlen fast tiberall, wenn vorhanden, sind sie zu gross und ganz 
pigmentiert. I. Es gibt bei allen Keimen Mikromeren, die von normaler Grosse 
sind. In einigen Fallen sind sie ganz farblos, in anderen ist nur der vegeta 
tivste Teil unpigmentiert. Il. Die Furchung ist ganz normal. Nur bei verein 
zelten Mikromeren ist der animalste Teil leicht pigmentiert. I1I. Die Mikro 
meren sind tiberall vorhanden und ganz unpigmentiert. Die Furchung ist ver- 
zogert und sehr unregelmassig. In IV haben sich die Keime seit den vorigen 
Beobachtungen nicht verandert. Bei dem nachsten Teilungsschritt, der hier 
spater als in den anderen Kulturen eintritt, bleiben die vegetativen Zellen 
lange ungeteilt. 

Is wurden auch unbefruchtete Eier desselben Eiersatzes fur 7 Stunden mit 
einem Li'-Seewasser-Gemisch behandelt. Obwohl die Li'-Konzentration der 
Losung 0,226 n war, fanden keine Pigmentverschiebungen statt. 


Der Versuch macht es wahrscheinlich, dass das Ausbleiben der Pigment 
verschiebung, das Fehlen der Mikromeren und die Unregelmassigkeiten der 
lurchung auf mangelnde Verdichtung der Plasmakolloide zuruckzufthren 
sind. Auch scheint es einen optimalen Quellungszustand fur den zeitlichen Ab- 
lauf der Furchung zu geben. Es gibt wahrscheinlich auch ein animales Ver 
dichtungszentrum der Rinde, das aber in den untersuchten Stadien sehr 
schwach ausgebildet zu sein scheint (vgl. weiter unten S. 262). 

Es ist von RUNNSTROM (1925 Cc) gezeigt worden, dass unter gewissen Ver 
haltnissen (K’-Mangel) die Strahlungsfibrillen eine Zugwirkunge auf die 
Spharen austben konnen, und dass diese immer dabei gegen verdichtete ani 
male Partien der Rinde gezogen werden. Er deutet dies in der Weise, dass die 
Strahlungsfibrillen in die verdichtete Rindenschicht einschmelzen und berich- 
tet auch spater (1929), dass dies bei ubermassiger Ausbildung der Strahlung 
unter Umstanden beobachtet werden kann. Sehr schon wird der Einfluss einer 
Verdichtung des Plasmas auf die Ausbildung von Spindel und Spharen von 
FORsTER und OrstROM (1933) demonstriert. Unter der Einwirkung von KCN 
entsteht in einem gewissen Stadium des befruchteten Eies eine grosse Ein- 
senkung der Eioberflache. Die Protoplasmakolloide sind in der Rinde des ein 
gesenkten Gebietes lokal sehr stark verdichtet. Oft findet man, dass das 
eine Zentrum von der verdichteten Rinde angezogen wird, und dadurch kann 
sogar eine Drehung der Spindel im 2-Zellenstadium hervorgerufen wer- 


den. Die oben angefuhrte Auffassung RUNNstTROMs findet hier eine schone 


Bestatigung. Die beschriebene Einsenkung habe ich auch unter Einwirkung 
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von sehr starken Li’-Gemischen (8 ccm isot. LiCl] + 12 ccm Meerwasser) er- 
halten. Die lokale Verdichtung der Rinde und die darunter liegende Vakuole, 
sowie die Anziehung der Strahlungsfiguren traten auch hier auf. Ausserdem 
wurde oft eine ubermassige Strahlung, die unter Umstanden spiralig angeord- 
net war, beobachtet (vgl. RUNNSTROM 1928 d). 

Zweifelsohne liegen die Verhaltnisse ahnlich in der normalen Entwicklung, 
und man hat in der Verdichtung der vegetativen Rinde die Ursache der vege- 
tativen Verschiebung der Spindel: bei der Mikromerenbildung zu sehen. Es 
fragt sich aber, ob diese Verschiebung gentigt, um die Entstehung einer klei- 
nen und einer grossen Zelle zu erklaren. GRAY (1924) spricht die Ansicht aus, 
dass die Grosse der Zellen bei einer Teilung den maximalen Grossen der 
Spharen proportional ist. Dies trifft aber nur so weit zu, dass die Zellen nicht 
kleiner als ihre Spharen werden k6nnen, wohl aber grosser. Diese Verhaltnisse 
habe ich bei der Entstehung der kleinsten Mikromeren auf geschnittenem 
Material studiert. Man sieht hier sofort, dass die Spharen und die Strahlung 
in den Makromeren viel starker ausgebildet sind als in den Mikromeren. Die 
Strahlung. der beiden Zentren in einer Mikromere ist dagegen von derselben 
Starke. Der einzige Unterschied besteht darin, dass das in der kinftigen gros- 
seren e wahrnehmbare, sehr kleine Zentrosom kein Gegenstiick hat in 
lem Bereich, das spater zur kleinsten Mikromere wird. Hier fehlt auch die 

schwach ausgebildete Polstrahlung, da das Zentrum der Strahlung in 
unmittelbarer Nahe der Zellwand liegt. Der Grossenunterschied der ent- 
stehenden Zellen wird nicht von der Strahlungsfigur beeinflusst, wohl aber 

‘moglicht (vgl. auch hier die Beobachtungen RUNNSTROMS 1925 ¢, S. 69). 

beiden Spharen auch bei der Mikromerenbildung gleich gross sind, 

-h leider nicht untersucht. Sehr schon werden diese Verhaltnisse in 

‘ner Abbildung Boveris (1907) gezeigt. Die Plasmateilung wurde bei der 
Mikromerenbildung in der vegetativen Halfte des 8-Zellenstadiums durch 
Schutteln unterdriickt, so dass die vegetativen Zellen zweikernig wurden. Die 
bei dem nachsten Teilungsschritt entstehenden Spindeln nehmen 


dieselbe Lage ein, die sie unter normalen Bedingungen eingenommen hatten. 


Ausserdem ist die Ausbildung der Spharen und der Strahlung entschieden 


schwacher bei der vegetativen als bei der animalen Kernteilungsfigur. 


Wir wissen nach RUNNSTROM (1925 c, 1928 d, 1930), dass eine massige Ver- 
ichtung der Plasmakolloide die Ausbildung der Strahlung und Zentrosomen 
tark fordert. Umgekehrt wurde man erwarten, dass eine \erarmung 

des Plasmas an gelbildenden Teilchen eine schwachere Strahlung als normal 
entstehen liesse. Tatsachlich trifft dies auch zu. Herr und Frau Orstr6Om sind 
so liecbenswurdig gewesen, mir ihre Praparate zur Verfugung zu stellen. Unter 
der oben beschriebenen, lokalen Verdichtung tritt, wenn diese sehr stark ist, 
eine grosse Vakuole auf. Die Verfasser finden es nicht unmoglich ,,qu’elle 


la déshydratation des parties colloidales environnantes*. Es 
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scheint mir, dass wir es hier mit einer Wasserverschiebung aus der verdichte- 
ten Rindenpartie gegen das Innere zu tun haben, was natiirlich auch als eine 
Anreicherung von kolloidalen Substanzen in dem verdichteten Gebiet aufge- 
fasst werden kann. Es ist nun sehr interessant, dass in anderen Fallen, wo 
die Verdichtung zum Entstehen einer Vakuole nicht stark genug war, die 
Sphare unter dem verdichteten Rindengebiet ausgesprochen kleiner ist als die 
andere. Man findet auch, dass eine sonst kraftige Strahlung hier erlischt. 

Nach diesen Erorterungen finde ich es nicht zu gewagt, anzunehmen, dass 
der oben beschriebene Grossenunterschied zwischen den Makro- und Mikro- 
merenspindeln und Spharen auf eine Verarmung des Mikromerenplasmas an 
gelbildenden Partikelchen zurtickzuftihren ist. Diese kommt durch die be- 
schriebene Verdichtung zustande. In den oben angefthrten KCN-Eiern haben 
wir ein ausgezeichnetes Modell fiir die Mikromerenbildung. Es entsteht eine 
Verdichtung der Rinde, die mit sich fuhrt: 1. eine Drehung der Spindel, 2. 
eine Anzichung der Spharen und 3. eine Verkleinerung der unter dem ver- 
dichteten Rindengebiet liegenden Sphare. Das, was HoOrstapivs_,,Aktivie- 
rung nennt, ist die starke vegetative Verschiebung der Spindel und die Ver- 
kleinerung der Spharen, beides Folgen der Rindenverdichtung. 

Nach diesen allgemeinen Betrachtungen uber den Furchungsmechanismus 
kehren wir zu den oben beschriebenen Abweichungen des Furchungstypus 
bei den vorbehandelten Eiern zurick. 

Die durch die Vorbehandlung mit SCN- oder J-Ionen in Ca‘’-freiem Meer- 
wasser hervorgerufene Veranderung der Plasmakolloide, die man in erster 
Linie zu erwarten hat, ist eine Quellung, d. h. eine gleichmassigere Verteilung 
des Wassers. Es werden auch eine Reihe von Tatsachen angefuthrt, die 
dafur sprechen: Klebrigkeit der Oberflache, mangelnde Resistenz gegen me- 
chanische Beeinflussungen, flussige Konsistenz des Plasmas, Verbreitung 


der Pigmentkornchen auf die pigmentarmen Kalotten (vgl. Linpant und 


OrstTROM 1932). Ausserdem wirken hypertonische NaSCN- oder Na]-Meer- 


wassergemische der Bildung von Spindeln und Astern entgegen (RUNNSTROM 
1928 d). Die Plasmakolloide werden wahrscheinlich in Solzustand tberfwuhrt. 

kine erhohte Quellung muss naturlich der Verdichtung am vegetativen Pol 
entgegenwirken, was sich auch tatsachlich darin zeigt, dass die Pigmentver- 
schiebung in dem Arbacia-Ei ausbleibt. Daraus muss man schliessen, dass die 
Drehung der Spindel bei dem dritten Furchungsschritt unvollstandig ist oder 
ausbleibt, dass bei der vierten Teilung alle Zellen gleich gross werden oder, 
wenn Mikromeren entstehen, sie groésser als normal sind. Alles dies trifft 
auch zu. Grdssere Schwierigkeiten bieten uns die Abweichungen der animalen 
Halfte, die nicht auf eine allgemeine Quellung bezogen werden konnen, da die 
Furchung der vegetativen Halfte bei diesen Keimen normal ist. Uber die Deter- 
mination der Furchung in der animalen Halfte hat RUNNsTRO™ die oben an- 


gefiihrte Ansicht ausgesprochen, dass die Spindeln hier, nachdem sie dem 
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nfluss der vegetativen Halfte entzogen worden sind, sich wieder senkrecht 

Fiachse einstellen. Diese Richtung behalten sie aber nur bei dem vierten 

Peilungsschritt. Dann drehen sie sich um g0° und stellen sich parallel der 

Era l’m diese Drehung zu erklaren, nehme ich an, dass auch an dem ani- 

en P ine Verdichtung der Rinde entsteht, dass diese aber viel spater 

S getative einsetzt und deswegen normalerweise nur gentigend stark 

die Spindelrichtung bei dem ftinften Furchungsschritt um 90° ver- 

konnen. Diese Annahme wird von der Beobachtunge HOrstapivs’ 

935) gestutzt, dass von den bei dieser Furchung entstehenden Zelien die 

as kleiner als die vegetativen sind, d. h. dieselbe Tendenz besteht 

Bedingungen hier wie bei der Mikromerenbildung. 

tstehung der animalen Mikromeren und die abweichende Richtung 

alen Furchen kann in derselben Weise wie die Entstehung ,,vor1 

\likromeren’ (H6Orstapius 1928) damit erklart werden, dass die 

im Verhaltnis zu ihrer Determination verspatet ist. Die Verspatung 

ab n jenem Falle erst nach Ablauf der dritten Furchung, d. h. im 

8-7 stadium einsetzen. Es y noch einmal hervorgehoben, dass die 

ng bei diesen Keimen oft verzogert ist. Dies war auch der Fall, wenn 

Mikromeren in Arbacia-Eiern bei Li'-Behandlung (0,095 n bei Schut- 

g ‘m Versuch erzielt wurden. Man wird aber durch diesen Ver 

en Gedanken gebracht, dass auch eine durch die Behandlung her 

voreg ne Verdichtung der Plasmakolloide an den Verdnderungen der 

F 9 teiligt sein konnte. Auch zeigte der animalste Teil des Arbacia 

ies bi ehandlung mit hoheren Li'-Konzentrationen dasselbe Verhalten wie 
veg vste (S 259 

\Was ¢ veschehen, wenn di Plasmakolloide ein nassigen Vel 

gs ausgesetzt wurden. Die beiden Verdichtungszentren wurden verstarkt 

erden und etwas truher als normal die Lage und Richtung der Spindeln 

lusst onnen. Die Spindeln wurden bei dem dritten Teilungsschritt nicht 

ni iachse parallel eingestellt, sondern auch ein wenig vegetativwarts 

verschoben werden. Es wurden also kleinere vegetative Zellen als normal ent- 

stehen. Bei dem nachsten Teilungsschritt waren kleinere Mikromeren als 

no erwarten, und in den animalen Zellen konnte die Drehung der 

Sp schon mehr oder weniger durchgefuhrt sein. Mann erkennt hier das- 

seib as an den mit Na.SO, + Meerwasser vorbehandelten Kkeimen beobach- 

et worden ist. Schon nach dem Platz des SO,-Ions in der HOFMEISTERSCchen 

Re kann man vermuten, dass es fallend oder verdichtend wirkt. Die 


Pigmentverte ing spricht ich datur (S. 249) 
sehr wahrscheinlich, dass Spuren von SCN-lonen ungeachtet des 
n den Eiern zurtickbleiben. Wir haben oben gesehen, dass auch 


nen fallend oder verdichtend wirken konnen. Die Voraussetzung da- 


unterhalb des isoelektrischen Punktes der Plasmakolloide 
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liegt. Eine genugend starke Saure muss in das Ei eingefithrt oder in dem Ei 
gebildet werden. Nach den Untersuchungen RuUNNsTROMS (1930, 1931, 1933) 
Wissen wir, dass eine Saure, die starker als Kohlensaure ist, in dem Seeigelei 
unter den verschiedenartigsten Bedingungen entstehen kann. Diese Saure- 
bildung ist ein anaerober Prozess und kann durch irgend einen Reiz ausgelést 
werden. Uber die Wirkung der Saure auf die Struktur schreibt RUNNsTROM 
(1933 a), dass ,,eine allzu starke Sadurebildung die Struktur des Ejies‘ stért. 
Die Saurebildung hat einen verdichtenden Einfluss auf die Plasmakolloide.“ 
Zwar wirkt die Atmung der Verdichtung entgegen. Die Entstehung der Saure 
muss aber die fallende Wirkung der SCN-lonen hervorrufen konnen, Da der 
Ausgangspunkt des betreffenden, modifizierten Furchungstypus ein normales 
8-Zellenstadium ist, mussen wir annehmen, dass eine Saurebildung erst in 
diesem Stadium einsetzt. Uber die Ursache einer Saurebildung in diesem 
Stadium kann nichts gesagt werden. Sie muss mit einer grosseren [E-mpfind- 
lichkeit des betreffenden Eimaterials zusammenhangen. Die Verdichtungen 
an den beiden Polen werden jetzt befordert. In den animalen Zellen werden 
die Spindeln mehr oder weniger frithzeitig gedreht. In den vegetativen wurde 
man zunichst eine normale Mikromerenbildung erwarten. Dass die Mikrome- 
ren aber mehr oder weniger zu gross ausfallen, kann folgenderweise erklart 
werden: Gerade so wie die Bildung eines Pigmentringes unter Einwirkung 
von KCN oder N, (LinpAnt und Orstr6OM 1932) nur dann vor sich gehen 
kann, wenn die Verdichtung nicht zu schnell einsetzt, kann auch nicht die 
geordnete Verdichtung am vegetativen Pole in normaler Ausstreckung durch 
gefuhrt werden, wenn die Verdichtung der Plasmakolloide zu schnell einsetzt. 
Ks entsteht eine allgemeine, vegetative Verdichtung, anstatt einer Verdichtung 
an der Rinde. Die Konzentrierung der gelbildenden Teilchen an der Rinde 
kann verlangsamt vor sich gehen. Die vegetative Verschiebung der Spindel 
wird kleiner und die Spharen grosser als normal. Dies konnte beides auf die 
Mikromeren vergrossernd wirken. 

In anderen Eiersatzen ist die Verdichtung der Plasmakolloide noch starker, 
sel es, dass mehr SCN-Ionen zurtickgeblieben sind, sei es, dass die Saurebildung 


starker gewesen ist. Die animale Verdichtung ist hier so stark, dass die ani- 
Ss 


malen Spindeln bei dem vierten Furchungsschritt nicht nur der Eiachse paral- 


lel eingestellt werden, sondern sie werden auch animalwarts gezogen. Es ent- 
stehen animale Mikromeren, die aber in allen beobachteten Fallen viel grosser 
als eine normale vegetative Mikromere sind (Abb. 86 und 87 

tiven Mikromeren werden oft, wie man zu erwarten hat, zu g 
Eine Ausnahme stellt der in Abb. 86 abgebildete Fall dar. Bei dem nachsten 
Teilungsschritt verhalten sich die animalen Zellen wie die vegetativen. Hier 
herrschen ja auch der Hypothese nach etwa dieselben Verhaltnisse. Ob nur 


Mangel an Synchronismus zwischen Furchung und Determination oder ausser 
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dem eine erhohte Verdichtung der Plasmakolloide als Ursache der eben be- 
sprochenen Veranderungen der Furchung anzusehen ist, wird dahingestellt. 

Is scheint, als ob die beobachteten Abweichungen der Furchung sich 
zwanglos erklaren lassen. Durch diese, sowie durch andere angefihrte 
Beobachtungen haben wir einen Ejinblick in die Determination des normalen 
l‘urchungstypus erhalten. Der Ausgangspunkt der theoretischen Behandlung 
ist in der hypothetischen Darstellung RUNNstTROMS (1928 d) zu suchen. Seine 
Hypothesen sind durch das vorgelegte Material bestatigt worden. 

Is sei zuletzt noch einmal hervorgehoben, dass kein Zusammenhang zwi- 
schen dem Furchungstypus und der animalvegetativen Determination der be- 
handelten Eier besteht. Eine sehr wichtige Frage bei der Animalisierung ist 
die, ob die wesentliche Veranderung bei der Vorbehandlung die Struktur der 


Plasmakolloide oder den Stoffwechsel betrifft. Wir wollen versuchen. diese 


it Hilfe der in diesem Abschnitt mitgeteilten Tatsachen zu beant- 


Der Gedanke, dass eine Quellung der Plasmakolloide die Animalisierung 
bewairkt, liegt recht nahe. Die am besten animalisierend wirkenden Ionen sind 
beide stark quellungsfordernd, und die Abwesenheit des fallenden Ions Ca” 
begunstigt die Animalisierung. 

Die animalisierende Vorbehandlung dauert so lange, dass die Kier der Kon- 
trollkulturen immer mehr oder weniger den Zustand der Uberreife erreichen, 
der sowohl durch veranderten Stoffwechsel wie Struktur der Plasmakolloide 
gekennzeichnet wird. In diesem Zusammenhang interessiert uns vor allem das 
Verhalten der Plasmakolloide, und ich zitiere hier RUNNSTROM (1928 d): ,,Bei 
dem unbefruchteten Ei findet ein rasches Altern statt. Dieses Altern bedeutet 
eine Veranderung der Plasmakolloide. Es tritt eine Herabsetzung der Disper- 
sitat ein, die teils in dem Grauwerden der Grundsubstanz, teils in der ,mikro- 
skopischen Flockung‘ und in dem Auftreten lipoider Kérnchen zum Ausdruck 
kommt. Beim Altern des unbefruchteten Eies tritt schliesslich ein 
Stadium ein, in dem wieder eine Erhohung der Dispersitat einzutreten scheint. 
Die Grundsubstanz wird jetzt dunkler, die Viskositat steigt, wie PASPALEFF 
(1927) nachgewiesen hat.‘ Wie PAspALEFF und RUNNSTROM (1928 d) weiter 
darlegen, bleibt jetzt die normale Abhebung der Befruchtungsmembran und 
schliesslich auch sogar die Befruchtung aus. Wahrend der Furchung treten 
Abnormitaten auf, von denen sich einige auf eine zu niedrige Viskositat 
(PASPALEFF), andere auf eine Verdichtung (RUNNsTROM) zuruckfuhren las- 
sen. [ch schliesse mich der Auffassung RUNNsTROMs an, dass die spaten Sta- 


dien der Uberreife eine mit Gelifikation kombinierte, erhdhte Hydratation be- 
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deuten.' Die fritheren Stadien der Uberreife, die wohl zunachst hier in Frage 
kommen, sind durch eine Dehydratation (Dispersitatserniedrigung) gekenn- 
zeichnet. Fur den Eintritt dieses Zustandes scheint die Gegenwart von Ca” 
im Medium notwendig zu sein. Auch die SCN- und J-Ionen wirken in ge- 
wohnlichem Meerwasser der Uberreife entgegen. In Gegenwart von diesen Io- 
nen wird das Plasma mehr oder weniger fliissig. Es ist oben hervorgehoben 
worden, dass die Uberreife fiir die Animalisierung ungitinstig ist. Es fragt 
sich, ob nicht nur eine erhOhte Hydratation bei Ca‘’’-Mangel, NaSCN- oder 


NaJ-Zusatz zustande kommen kann, und ob diese nicht die Animalisierung 


fordert, d. h. es sind die Dehydratation und die dadurch hervorgerufenen 


Kntmischungsvorgange, die der Animalisierung entgegenwirken. Wir stehen 
also wieder vor der anfanglichen Frage uber die Rolle einer Quellung der 
Plasmakolloide fiir die Animalisierung. 

Gegen diese Annahme spricht eindeutig die Tatsache, dass SO,-Ionen, die 
nach der Pigmentverschiebung zu urteilen verdichtend wirken, eine Animali- 
sierung hervorrufen. Animalisierte Keime wurden auch erhalten, nachdem die 
Behandlung mit SCN’ in Gegenwart von Milchsaure vorgenommen worden 
war. In diesem Falle konnte die fallende Wirkung der SCN-Ionen direkt aus 
der Schadigung der Keime geschlossen werden. Eine Verdunnung des Meer- 
wassers, in dem die Eier vorbehandelt werden, wurde innerhalb gewisser 
Grenzen quellungsfordernd wirken. Eine Forderung der Animalisierung ist 
aber auf diese Weise nie erhalten. Umgekehrt wurde eine Erhohung des os- 
motischen Druckes durch Glykosezusatz wasserentziehend wirken. Bei Er- 
hohung des osmotischen Druckes in dem Behandlungsgemisch auf etwa das 
Doppelte der Norm werden die Eier nicht geschadigt, und die Animalisierung 
verlauft ungestort. Bei Erhohung des normalen osmotischen Druckes auf etwa 
das Dreifache werden die Eier so stark geschadigt, dass viele sterben. Trotz- 
dem findet man unter den tberlebenden, mehr oder weniger geschadigten 
Keimen viele animalisierte. Es wurde auch oben gezeigt, dass aus Keimen, 
die ihrem abweichenden Furchungstypus nach als ,,gequollen‘‘ anzusehen sind, 
sich ganz normale Larven entwickelten. Alle diese Tatsachen sprechen gegen 
die Annahme, dass eine Quellung der Animalisierung zu Grunde liegen konnte. 

RUNNSTROM (1928 c, 1929) hat gezeigt, dass die Atmungshemmung der 
unbefruchteten Eier unter einem Gemisch von Co und O, praktisch gleich null 
ist. Umgekehrt kann unter diesen Verhaltnissen eine Beschleunigung der Oxy- 
dationen eintreten, die im allgemeinen ziemlich geringfugig ist. Der Atmungs- 
anstieg wird aber gehemmt. Ahnlich wirken niedrige Konzentrationen von 
KCN. Wir konnen also mit grésster Wahrscheinlichkeit annehmen, dass die 
Atmung in den CO- und KCN-Versuchen unbeeinflusst ist, und dass kein 


1 Mit dieser Auffassung stehen die Befunde GoLprarss (1935) in bestem Einklang. 
Hier findet man auch die alteren Arbeiten dieses Autors tber Veranderungen bei der 
Uberreife im Seeigelkeim verzeichnet. 
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ngsanstieg stattfindet. Bei RUNNSTROM (1929) finden wir auch Angaben 
die Wirkung herabgesetzter O.-Drucke auf die Atmung der unbefruch- 


Paracentrotus-E1er. Bei 1 oder 2 % QO, in N, findet er keine Herab- 


Q \tmung der unbefruchteten Eier, wohl aber bei den befruchteten. 

RS 1928) hat an befruchteten Eiern von Arbacia gezeigt, dass die 

e bis zu einem ©,-Druck von 20 mm He (2,6 %) etwa unverandert 

bt (vgi. auch TanG und GERARD 1932). Da die Atmung der befruchteten 
e1 den verwendeten niedrigen O.-Drucken gehemmt wird, ist es waht 

1, dass der Atmungsanstieg unter diesen Verhaltnissen ausbleibt. Dic 

gaben von TANG (1931) zeigen, dass in dem unbefruchteten Arbacia-Ei die 
ing schon bei einem ©,-Druck von 20,5 mm Hg (2,7 %) eine leichte 
ng erfah Be: weiter abnehmendem O,-Drucl 1 die Atmung 
B ler niedrigen Temperatur von 5° C liegen keine Atmungsmessungen 
Mian kann aber hier mit grésster Wahrscheinlichkeit annehmen, dass die 

o rabgedruckt ist, und dass kein Atmungsanstieg moglich ist oder 

s tngsam vor sich geh 

PASPALEFF (1927) zeigte, dass eine Beziehung zwischen Atmung und 
verreife besteht, und RUNNsSTROM (1928 1929) konnte demonstrieren, dass 
\ iwsanstieg eine Bedingung ftir das Zustandekommen der Uberreife 
In allen Versuchen mit CO, KCN und niedrigen O.-Drucken ist die nor- 
\tmung ka cestort n Atmungsanstiee kommt aber nicht zustande. 

a eiben die davon abhangigen Strukturveranderungen aus, die in dem 
‘a’’-freien Meerwasser hochstens in einer Quellung bestehen konnten. Dass 
ie Quellung die Grundlage der Animalisierung sein konnte, ist schon sehr 
irscheinlich gemac Es bleibt also nur die Moglichkeit ubrig, dass dic 


fhohte Atmung fur das Zustandekommen des physiologischen Zustandes, 


\nimalisierung bedinget, notwendig ist. Damit haben wir die Ursache 

\nimahisierung unter die Stoftfwechselvorgange eingeordnet. Welche 

Ro die erhohte Atmung hier spielt, ist noch ungeklart. Wir kehren unten 
e Wea, lar guar ] 
qdieser rrage wieder Zuruck. 

lass der Stoffwechsel bei den befruchteten animalisierten Keimen von dem 


yrmalen abweicht, geht aus Atmungsversuchen hervor (S. 319). Es ist in 
liesem Zusammenhang von Interesse zu bemerken, dass bei den in dieser 


\Weise animalisierten Keimen kein sekundares Pigment gebildet wird, auch 


enn sekundares Mesenchym vorhanden ist. In dieser Hinsicht stimmen sie 
| ei SO'-Mangel kultivierten Keimen tberein (HERBst 1904). Es 
int mir wahrscheinlich, dass die zur Bildung des sekundaren Pigmentes 
enden Stoffwechselvorgange gehemmt sind. Andererseits zeigte es sich bei 


alisierten Arbacia-Keimen, dass das primare Pigment langer als bei nor- 


n zuruckbleibt. Dies gilt besonders dem mit langen Wimpern besetzten 
rebiet des Larvenkorpers, wo man noch 60 Stunden nach der Betruchtung 
oder weniger kraftige Pigmentierung beobachten konn Die ent 
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sprechenden Kontrollarven hatten das Pigment schon 36 Stunden nach der 
Befruchtung verloren. Zwar ist das Pigment hier, wo ein sehr hohes Epithel 
vorliegt, auf eine sehr kleine Flache zusammengedrangt. Es handelt sich aber 
nicht um ein optisches Phanomen. Es sei auch bemerkt, dass die langen Wim 
pern hier wie auch bei animalisierten Paracentrotus-Keimen viel linger als 
normal zuruckbleiben. Dieselbe Bemerkung macht H6rstapius (1935) tber 


die Wimpern der Keime aus isolierten animalen Halften. Hinsichtlich der 


Entwicklungsgeschwindigkeit habe ich die animalisierten Keime nicht syste- 


matisch untersucht. Die Kontrollarven, die mit Meerwasser behandelt worden 
sind, entwickeln sich oft dies gilt besonders fiir Neapel —— in abnormer 
Weise und sind dabei oft in der Entwicklung zurtick, weil die Eier bei der 
Behandlung mehr oder weniger tiberreif geworden sind. Sie kénnen also 

zum Vergleich herangezogen werden. Es ist aber deutlich, dass je 

animalen Potenzen verbreitet sind, desto spater im Verhaltnis 

malen Entwicklung die Differenzierung eintritt. Nicht nur das Entoderm wird 
spater als normal gegliedert. Die Umformung des Ektoderms durch die Zell 
streckung, sowie die Entstehung der Mundbucht und der Ersatz der Wimpern 


durch Flimmern finden spater als normal statt. 


g¢) Uber den Einfluss von KCN auf die morphologische Wirkung von 


RuNNstTROM (1928 b) zuichtete Seeigelkeime unter einem Gemisch von 97 
CO und 3 % O, bei schwacher Belichtung und erhielt dabei Keime, die veg 
tativisiert waren. Dies zeigte sich vor allem darin, dass die animalen Diffe- 
renzierungen des Ektoderms den Keimen fehlen, und dass der Skelettbildner 
ring animalwarts verschoben ist. In anderen Versuchen (RUNNSTROM 1932) 
wurden die Keime mit einer sehr schwachen LiCl-Losung behandelt. Die 
Konzentration war so niedrig, dass keine Vegetativisierung zustande kam. 
Gleichzeitig wurde die Behandlung unter einem CO—O,-Gemisch bei schwa- 
cher Belichtung vorgenommen, und unter diesen Bedingungen entstehen stark 
vegetativisierte Keime. RUNNstTROM spricht hier von einer Sensibilisierung 
der Keime gegen die Li'-Wirkung und stellt auf Grund dieser Ergebnisse die 
Hypothese auf, dass animale Teile durch Synthesen und vegetative Teile durch 
Spaltungsvorgange gekennzeichnet sind (vgl. weiter unten). 

Ich habe ahnliche Versuche ausgefthrt und dabei CO durch KCN ersetzt. 
Um das Entweichen von HCN zu verhtiten, wurden die Versuche in den von 
RUNNSTROM modifizierten Carrel-Flaschen ausgefuhrt. Es wurden in einem 
Versuch gleich nach der Befruchtung 4 Kulturen in den folgenden Medien 
angesetzt: I. 10 ccm Meerwasser, II. 0,3 ccm 0,54 n LiCl-Losung + 9,7 ccm 
Meerwasser, III. 0,3 ccm 0,54 n LiCl-Losung ++ 0,05 ccm "/400 KCN -Losung 

9,7 ccm Meerwasser und IV. 0,05 cem "/400 KCN-Losung 


Li’ war also in einer Konzentration von 0,016 n u 
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Konzentration von etwa "/80000 vorhanden. Nach 24 Stunden wurden die 
Keime in normales Meerwasser tberfuhrt. Es kann sofort gesagt werden, 
KCN allein nie eine Vegetativisierung hervorruft. Die Keime wurden 
nach der Befruchtung untersucht und in jeder Kultur 5co Stuck 
gezahlt. In I waren 4,6 % der Larven in verschiedener Weise abnorm, ob- 
wohl sie ,,pluteusahnlich“ waren. Die ubrigen waren normale Plutei. In I] 
waren 86,5 % pluteusahnlich, und 14,6 % hatten ein terminales Oralfeld. In 


ill war das Oraifeld terminal bei 100 % der Keime. IV unterscheidet sich 


von I dadurch, dass die Anzahl der abnorm entwickelten Larven auf i9,6 % 
gestiegen ist, und dass die sonst als normal zu bezeichnenden Plutei eine ge- 


drungene Korperform besitzen. 


I's ist offenbar, dass die Li’'-Wirkung von KCN in auffallender Weise ver- 


KENNTNIS DE WIRKUNG VON LI AUF 
STOFFWECHSEL DES SEEIGELKEIMES. 


a) Uber die Wirkung von Lv auf die Atmung. 


rlaufigen Mitteilung (LINDAHL 1933) ist uber die Wirkung von 
Atmung im Seeigelkeim berichtet worden. Wahrend der er- 
10 Stunden steigt die Atmung in einer Li’-Kultur ebensoviel wie 
der Kontrollkultur. Dann wird die Atmung konstant oder nimmt un- 
bedeutend zu, wahrend sie bei der Kontrolle um denselben Betrag pro Zeit- 
einheit wie fruher zunimmt. Die Versuche, die dieser Mitteilung zu Grunde 
waren nach der manometrischen Methode von BarcRorT—WARBURG 
ausgefuhrt worden. Sie erstreckten sich tuber 10—17 Stunden. Da die 
Keime eine so ausgedehnte Schuttelung schlecht vertragen, war es notwendig, 
sehr langsam zu schutteln. Um trotzdem ein genugendes Gasgleichgewicht zu 
erhalten, wurde die Eiersuspension sehr dunn gemacht (etwa 1—2 Volumen- 
prozent). Die Ausschlage wurden dadurch klein besonders kurz nach der 
Befruchtung, wenn die Atmungsintensitat klein ist und die Fehlerquellen 
verhaltnismassig gross. Es war also unmoglich, kleinere Unterschiede mit 
Sicherheit nachzuweisen. Die verwendete Li'-Konzentration war gross genug, 
um eine massige Vegetativisierung hervorzurufen. 

In spateren Versuchen (LINDAHL 1934) wurde methodisch anders verfah- 
ren, indem die Versuchsdauer kurzer gemacht wurde. Es konnte deswegen 
kraftiger geschuttelt werden und die Suspension dichter gemacht werden. 

Wahrend des Sommers 1934 habe ich das halbzylindrische Gefass von 
BorREI (1934) fur diese Versuche sehr vorteilhaft gefunden (vgl. S. 182). 
Als Beispiel greife ich den folgenden Versuch vom 16. 7. 34 heraus: Die 


Li'-Konzentration, sowie die Zusammensetzung der Flussigkeit im Hauptraum 
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©. -Verbrauch in 
cmm per{mg Nz 


90 


Kontroll 


n LiCl 


0,054 
0,081 


0,108 
0,135 


MAN 
\N 


| 


| 
| 


25 3 IS + AWS 5 
Stunden nach der Befruchtung. 


Abb. 88. Zeitlicher Verlauf des Sauerstoffverbrauches einer Ejiersuspension bei ver- 
schiedenen Li’-Konzentrationen 
Labelte: 
Inhalt des Hauptraumes der Warburg-Gefasse in dem Versuch vom 16. 7. 34. 
LiCl-Konzentration (n) .  0,cco 0,027 0,054 0,081 0,108 0,135 
ccm LiCl-Losung, 0,54 n 0,0 : 0,2 
ccm -Meerwasser 
ccm Suspension 


geht aus der Tabelle I hervor. Die N.-Analyse ergab 3,09 mg N, in 1,5 ccm 


Suspension, Die zu 100 % befruchteten Eier wurden 15 Minuten nach der 


Befruchtung in die vorbereiteten Gefasse pipettiert. In der Zwischenzeit wur- 
den sie von den Gelhullen befreit. Die Messung begann 2,5 und wurde 7,5 
Stunden nach der Befruchtung beendet. In einer Kontrollkultur, die spater 
ausgetauscht wurde, begann die Messung des O,-Verbrauches schon nach 1,0 
Stunden nach der Befruchtung. In samtlichen Gefassen waren die Keime am 
Inde der Messung junge Blastulae, die zu 100 % vollkommen unbeschadigt 


waren und eben in der Kontrolle zu schwimmen begannen. In den Li'-Kul- 
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Tabelle 


©,-Verbrauch einer Eiersuspension wahrend der Fur- 


0,000 


0,054 
0 83 


N, 


Konzentration immer mehr 
Meerwasser gewaschen 


verfolet werden. 


Druckveranderung in mm _ Brodisscher 


von h- Ko,, wenn Doppelbestimmungen 
lgenden Tabellen der manometrischen Mes 
In Abb. 88 ist der O.-Ver- 
Funktion der 
n zeigen am Anfang des Versuches 
den Gefassen mit 
ersten zwei 
ich aus, 
normal verlaufen. 
-hohung 
\tmuneg 
Psamme 
ntrotus lividus) studiert worden. 


Mass der 


1933, Parac: 
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Zeit il kK, 0, 8 0,84 Ko, = 0,84 K, 
n 
er 
nach d M | x h-Ko | 
Befruch 1 h |h-Ko h jh-K, 40, 
N 
( O oO 
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159 137 64,5 | 138 137,5 | 44,5 | 6,4 | 130,5] 115 37 | VOL. 
| 
( 100.5 169 7.5 17 I 17 55,0 10,5 105.5 15¢ 50,5 170,5 45,0 5,6 | L 
5 230,5/ 198 | 239,5| 201 | 199,5| 64,6 | 9,6) 218 | 183 | 59,2 | 8,7 | 202,5| 168 | 54,4 | 8,6 | 19 3¢ 
7 267,5 | 277.5 | 233 231,51 74,9 |1 2524 | 212. | 68:6 1-9;4 | 237 197 63,7 | 9,3 | 
7 17,5 | 267 205 85,8 10,9 | 288.5 | 242 78.3 225 72,0 | 9,1 | 
turen war die Entwicklung mit steigender Li’ 
verspatet. vurden 3mal aul der Zentritugs 
] 1) 4 1 7 4 ~ 1 4 4 
und in ?Yetrischalen weitergezuchte 
In Tabelle II] kann der zeitlhche Verlauf des Versuches (I 
Hier bedeutet h die abgelesene) 
h:-Ko 
Flussigkeit, h- K ler O.-Verbrauch in cmm, der ©O,-Verbrauch in 
mm pro meg N, und 1QO, der Sauerstoffverbrauch in cmm pro 1 mg N 
und 0,5 Stunde. M ist der Mittelw 
ausgetuhrt worden sind. In den fo 
sungen verden dieseiben bezeicnn 
Taucn ad E Nn den verscnit 
Zeit eingetragen. Einige von den 
nregelmassigkeiten. Offenbar ist 
4 42 
einer Nonzentration von O,O 
Stunden unvolistandig gewesen. | 
so dass die Kurven am Ende des \ 
Wat R 1915) hat gezeigt, d 
be: der Befruchtung im Seeigelei 
wahrend der Entwicklung folgt. | 
hinus miliaris) und EPHRUSSI 
Li \bweichung der Kurve von einer Geraden in Abb. 88 ist en 7 


DIE DETERMINATION IM SEEIGELKEIM 


chung in verschiedenen LiCl-Konzentrationen (s. Tab. I). 


0,081 0,108 


Steigerung der Atmungsintensitat. Mit steigender Li-Konzentration nahern 
sich die Kurven immer mehr einer Geraden, d. h. Li’ hemmt den Anstieg der 
lmungsintensitat. 

In Abb. &9 ist der totale O,-Verbrauch pro mg N, als Funktion der LiCl 
Konzentration eingetragen. Die hemmende Wirkung von Lt’ tritt auch hier zu 
Tage. Die Kurve zeigt einen asymptotischen Verlauf. Dies lasst vermuten, dass 
ein der Asymptote entsprechender Teil der Atmung von Li’ nicht beeinflusst 
wird. Es wurde auch untersucht, ob nicht die starke Erniedrigung der Konzen 
tration der Meerwassersalze, die in dem Gefass mit der starksten Li'-Kon 
zentration vorhanden ist, auch hemmend auf die Atmung wirken kann. Es 
wurde zu 1,5 ccm Suspension anstatt 0,5 ccm LiCl-Losung dieselbe Menge 
isotonischer NaCl-Losung zugesetzt. Anstatt einer Atmungshemmung wurde 
stets eine kleine Erhohung der Atmung (5—10 %) bewirkt. WARBURG (1910) 
und Mrvernor (191t a) fanden eine Erhohung der Atmung des Seeigeleies 
in reinen, etwa isotonischen NaCl-Losungen. 

Eine Frage von grosster Bedeutung ist die: Wie verhalt sich die Atmung, 
nachdem die Keime aus dem Li’-Meerwasser in normales Meerwasser uber- 
fiihrt worden sind? Ich habe keine Gelegenheit gehabt, diese Frage durch- 


zuarbeiten. Es liegen nur vereinzelte Bestimmungen vor. In dem einen Ver 


such (8. 8. 34) wollte ich priifen, ob eine Abnahme der Hemmung bald 


nach dem Uberftthren in das normale Meerwasser stattfindet oder nicht. Die 


befruchteten und von den Gelhillen befreiten Eiern wurden in zwei Teile 
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Tabelle 


Vergleich zwischen der Atmungsintensitat einer Kontrollkultur (1), einer gewaschenen 


M 30. 
entsprechenden Ablesungen und N ist der 
» 


mg 
in 2,0 ccm 
Suspension 


Zeit nach 
dem Waschen 
in Min. 


comm 


- verteilt. Sie wurden beide mit 


Meerwasser verdtinnt, der eine 


(1), der als Kontrolle diente, auf 


2co ccm, der andere, die Li’-Kul- 


tur (II und III) auf 160 ccm. 


Die Suspensionen wurden in die 


(Glaswannen gegossen und auf die 


Schutteleinrichtung fur Kulturen 


gebracht. Eine halbe Stunde nach 


der Befruchtung wurden 40,0 


ccm 0,54 n LiCl-Losung zu den 


160 ccm Suspension gesetzt. In 


Bezug auf Li’ war diese Suspen- 


sion also 0,108 n. 7 Stunden und 


15 Minuten nach der Befruch- 


tung wurden die Kulturen zu- 


sammenzentrifugiert und in der 


Zentrituge gewaschen. I sowie 


die eine Li'-Kultur (I]1) wurden 


mit normalem Meerwasser ge- 


waschen. Die andere Li'-Kultur 


(III) wurde mit einem Gemisch 


von Meerwasser und isotonischer 


LiCl-Losung in demselben Ver- 
einer Eiersuspen- 


i'-Konzentration haltnis ie in der Ku 


1 
| 


tur gewa- 
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K,. = 0,86 Ko, = 0,84 Ko, 0,51 
2 : M M M 30 
M = 4 
h h-K, h h-Ky h h-Ko 
20 oO O O 
90 38 33 38 32 32,5 | 16,6 16,6 8,3 39 32 
190 104 89,5 109 QI.5 90,5 46,2 29,6 8,9 I12 gl 
260 160 137,5 166 139,5 138,5 70,5 24,3 11,6 174 14] VOLe 
| a 
= 
| | 
| | 
70 
= 
0,054 0,108 0155 
n LiC/ 
Abb. 89. Sauerstoffverbraucl 
sion als Funktion der L a 
O4 
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ITI. 


Li’-Kultur (II) und einer ungewaschenen Li'-Kultur (III). z= Zeit in Min. zwischen den 


mittlere O,-Verbrauch pro 1 mg N, und 30 Min. 


K 


Og 


96 


148 


schen. Die Waschung wurde mit grossen Flussigkeitsmengen vorgenommen 
und dreimal wiederholt. Die Suspensionen wurden dann auf passende Dichte 
gebracht und in die Atmungsgefasse tiberfiihrt. Die Messung begann 1,5 Stun- 
den nach dem Waschen und dauerte 2 Stunden und 50 Minuten. Die gewon- 
nenen Daten findet man in Tabelle III. 


cmmQ; per!mg Nz 
nd 30 Min 


Der zeitliche Verlauf der Messung ist 


graphisch in Abb. go dargestellt. Wir 
finden hier, dass die Kurve der in Meer- 
wasser tberfuhrten Eier der Kontroll- 
kurve etwa parallel verlauft. Die Kurve 
der nicht gewaschenen Eier hat dagegen 
eine viel kleinere Neigung. Dies muss 
bedeuten, dass die Li'-Wirkung reversi- 
bel ist. Der Abstand zwischen Kurve | 
und II reprasentiert sozusagen den Ver- 
lust an Anstieg wahrend des Aufent- 


haltes in der Li'-Loésung. 


Es schien auch von Interesse zu un- _ 


tersuchen, ob bei mit Li’ behandelten 


+ + 


Eiern auch nach langerem Aufenthalt in 


normalem Meerwasser eine Hemmung 


Minuten nach dem Waschen 


teten und von den Gelhullen befreiten mungsintensitat einer Kontrollkultur 
(1), einer gewaschenen Li’-Kultur (II) 
und einer ungewaschenen Li*-Kultur 
schwemmt, dass die Suspension 400 ccm (III). (Vgl. im Text.) 


Eiern wurden in so viel Wasser aufge- 


18. A. Z. 1936. 95 
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Tabelle IV. 


O.-Verbrauch einer Kontrollkultur (1) und einer gewaschenen Li'-Kultur (11) 
35 % Stunden nach der Befruchtung (16 Stunden nach der Waschung). 
I I] 
0,86 0,84 0,78 0,51 
135 3 134 
108,5 
M 
mg N,/2,0 ccm Susp. 
M 
N» 


Hemmung in % 


ausmachte. Davon wurden (1) als Kontrollkultur 200 ccm in eine Glaswanne 
uberfuhrt. In einer anderen wurden (II) 190 ccm Suspension abgemessen 
und 10 Minuten nach der Befruchtung 10 ccm 0,54 n LiCl zugefugt. Die Li’- 
Konzentration betrug 0,027 n. Die Wannen wurden auf die Schutteleinrich- 
tung gebracht und dort 19 % Stunden gelassen. Die Eier wurden dann mit 
Meerwasser gewaschen und weiter in diesem Medium geschiuttelt. Etwa 1 
Stunde vor Anfang der Messung wurden die Suspensionen auf geeignete 
Dichte in der Zentrifuge gebracht, und 2 ccm davon in die Gefasse pipettiert. 
Die Messung fing 16 Stunden nach dem Waschen, d. h. 35 4% Stunden nach 
der Befruchtung an und dauerte 20 Minuten. Wie aus Tabelle IV hervorgeht, 
ist die Hemmung dieser schwachen Li’-Konzentration gross. Dies kann bei 
diesem spaten Stadium von Li’-Larven zum Teil auch davon abhangen, dass 
degenerative Processe in den im Entoderm zusammengeballten Zellmassen 
angefangen haben. Diese Hemmung dirfte also der in fruheren Stadien unter- 
suchten nicht ganz vergleichbar sein. Die Li'-Wirkung ist sehr kraftig. Die 
Larven sind nach dieser Methode geziichtet vollkommen ungeschadigt; in 


der Kontrollkultur sind sie zu 100 % normal. 


b) Theoretisches iiber einige Hemmungskurven susammengesetzter Stoff- 


wechselsysteme und seine Beziehung auf die Li'-Atmungskurven. 


Nehmen wir an, dass der hemmende Stoff x mit irgend einem unbekannten 
Korper, der bei dem zu untersuchenden Umsatz beteiligt ist, reagiert, so erhal- 
ten wir, wenn die Reaktion reversibel ist, nach dem Gesetz der Massen- 


wirkung 


[Px] 
[P]- [x] 


k ist die Gleichgewichtkonstante der Reaktion und kann als ein Ausdruck der 


Affinitat zwischen den beiden Stoffen angesehen werden. Unter der Voraus- 
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setzung, dass P der begrenzende Faktor der Reaktionsskette ist, entspricht 


{Px] dem gehemmten und [P] dem nicht gehemmten Teil des Umsatzes. Der 
gesamte Umsatz wird gleich 1 gesetzt und der nicht gehemmte Teil davon 
mit n bezeichnet. Der Kiirze wegen wird x anstatt [x] geschrieben, und man 
erhalt den Ausdruck 


der schon mehrmals oder in ahnlicher Form verwendet worden ist (WARBURG 
1927, RUNNSTROM 1928 c, 1930, ORSTROM 1932). Da P im Verhaltnis zu x klein 
ist, kann die Abnahme von x bei der Bildung von Px vernachlassigt werden 
und x aus der ganzen zugesetzten Menge des hemmenden Stoffes berechnet 
werden. P kann entweder ein Enzym oder ein Intermediarprodukt sein. Ist es 
ein Iinzym, so katalysiert das Enzym die Reaktion in der Reaktionskette mit 
der kleinsten Geschwindigkeit. Die Enzym-x-Verbindung ist inaktiv. Ist es ein 
Intermediarprodukt, so ist P das Substrat des Reaktionsgliedes mit der klein- 
sten Geschwindigkeit in der Kette. Die Substrat-x-Verbindung wird nicht abge- 
baut. In beiden Fallen muss vorausgesetzt werden, dass der Umsatz der Kon- 


zentration von P proportional ist. L6sen wir (2) nach n aut, so bekommen wir 


Wird x = 0 gesetzt, wird n = 1, d. h. ohne den hemmenden Stoff bekommt 
man den gesamten Umsatz. Wenn x unendlich gross wird, sinkt n auf Null 
herunter. Graphisch ist die Beziehung zwischen n und x in Abb. g1 darge- 


stellt. Wenn man einen ahnlichen Verlauf einer Umsatzkurve findet, kann 


x 


\ 
5 10 5 10 


x—e 


Abb. o1. Die Hemmungskurve eines Abb. 92. Die Hemmungskurve eines aus 

I zwei Komponenten zusammengesetzten 
einheitlichen Systems. Systems. Der ,,Normalumsatz“ des 
hemmbaren Anteils ist u=5. A=5 ist 


satz“ gleich yesetzt. k = 2. 
»Normalumsatz" gleich 1 ges der nicht hemmbare Anteil. 


|_| 
aA 
| 
{09 10 
| 
| | | | | 
a | | 
| | | | } | | | 
| 
iN N + + + + + + + + + 
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man vermuten, dass eine einheitliche Reaktion vorliegt, die dem Gesetz der 


Massenwirkung folgt. Dies kann einfach derart gepriift werden, dass ent- 


weder der Quotient — gebildet und als abhangige Variable von x in 


ein rechteckiges Koordinatensystem eingetragen wird oder die Werte von k 
ausgerechnet werden. Man erhalt, wenn die obigen Bedingungen erfillt sind, 
gemass (1) im ersten Falle eine Gerade, im zweiten einen konstanten Wert 
von k. 

Anders gestalten sich die Verhaltnisse, wenn der Umsatz sich aus zwei 
Komponenten zusammensetzt, von denen der eine von dem _ betreffenden 
Hemmungsstoff unbetroffen bleibt. In Abb. 92 ist der Verlauf der Umsatz- 
kurve gezeichnet. Diese fallt gegen eine Asymptote ab, die der Abszisse parallel 
ist, und deren Ordinate mit A bezeichnet wird. A bedeutet also die Grosse 
des nicht hemmbaren Anteils des Umsatzes. Der hemmbare Anteil heisst u, der 


den verschiedenen x-Werten entsprechende Teil davon u.. Gemass (3) ist 


Wird u_ in diese Gleichung eingesetzt, erhalt man 


A.-{k-x +4) + wu 
N= - 


x =o ergibt N —1, und wird der Ausdruck in der Form 


geschrieben, sieht man sofort ein, dass x = o 


_A 
A-+u 
ergibt, was in Ubereinstimmung mit den Voraussetzungen steht. 

Wir bilden jetzt den Quotienten zwischen dem gehemmten und dem nicht 
gehemmten Teil des Umsatzes und erhalten 


k-u-x 


N +4 


08 
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n 
u 
und 
u 
u 
+1 
N ist in derselben Weise wie n definiert und also 
4 A 
N = ——_-. 
ut+tA 
I 
u 
u+A 
A+—— 
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k-u-x 
A-(k-x+1)+u 


ten von A. k= 2 und u== §. 


Abb. 93. Die Funktion ————— = bei einigen verschiedenen Wer- 


Die entsprechende Hyperbel ist in Abb. 93 teilweise abgebildet. Da weder x 


noch ——— negativ sein konnen, beschranken wir uns auf den gezeich- 


neten Teil der Kurve. Diese hat 2 Asymptoten 


u 


A 


und x = a (5a, b). 


Vor allem interessiert uns der Einfluss der Groésse von A im Verhaltnis zu u. 
Je grosser A ist, desto kleiner fallt der Wert von ee (5a) aus, und 
desto scharfer ist die Kurve gebogen. In dem Masse, wie A abnimmt, ver- 
schiebt sich die Asymptote immer weiter von der Abszisse fort, und die Kurve 
nahert sich immer mehr einer Geraden. A =o macht (4) zu 
1—N 
N 


was mit (2) identisch ist. Fur negative Werte von A gibt (5b) positive 
Werte von x, die abnehmen, wenn A zunimmt. Die Kurve ist jetzt nach oben 
konkav. Es fragt sich: Kann A uberhaupt negativ sein, und welche Bedeutung 
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konnte ihm dann zugeteilt werden? Ein 


negativer Wert von A muss bedeuten, 


dass die Asymptote der N-Kurve einen 


negativen Wert hat, und dass die Kurve 


also die Abszisse schneidet (Abb. 94). 


Der Normalumsatz sowie der Umsatz in 


den verschiedenen Konzentrationen von 


x mtssten um einen gewissen Betrag 


grosser sein, um die Voraussetzungen zu 


erfullen. Von einem negativen Umsatz 


kann hier nicht gesprochen werden. Es 
5 


scheint deswegen wenig wahrscheinlich, 


dass Kurven dieser Art von diesen Ge- 


: sichtspunkten aus gedeutet werden kon- 
\bb. 94. Verlauf der Funktion sichtspu 
A - (ox + 1) - nen. Es mtssen hier andere Voraus- 
——— hej einem 
(Aru) setzungen fur eine Analyse gesucht 
negativen Wert von 


werden. 
Wird k, in Analogie mit (1) gebildet, erhalt man den Ausdruck 
N 
=k,. 
A 
Aus Abb. 93 ergibt sich unmittelbar, dass die Werte von k, mit wachsen- 
dem x bei positivem A abnehmen, bei negativem A zunehmen mussen. 
Um A und k berechnen zu k6nnen, leiten wir die folgenden Gleichungen 
ab. Dabei werden die Bezeichnungen U fur A-+u und U, fir A+ u__ ver- 


wendet. Die verschiedenen Werte von x werden x,, x, x, und die ent- 


sprechenden U_-Werte U_,U  genannt. Es wird also 
x x4 ’ xq 


und gemass (2) 


oder im allgemeinen giiltig 
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U—U, 
—A)-x, (U,, — A)-x, (U, —A)+x,’ 
was in der Form 
U—U, (U—U,) + (U—U,) + ---- + (U—U,] 
—A)-x, (U, —A)-x, + (U,, —A)-x, + ----+(U,,—Al-x, 
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geschrieben werden kann. Hier wird nach A hin aufgelost und man erhalt 


x,°U,, ‘[q-U-(U,, 


xq 


x,‘lq-U (U, +U,,+---U,, 


q bedeutet in dieser Gleichung die Anzahl der verschiedenen Werte von x. 

Der gefundene A-Wert wird den U.-Werten addiert resp. subtrahiert und 
dann k nach (1) berechnet. 

Diese Methode kann nicht in allen Fallen verwendet werden. Sie kann 
immer angewandt werden, wenn die beiden Komponenten des Systems in der 
Zeit konstant sind, oder wenn der Umsatz so gross ist, dass ganz kleine Zei- 
ten ausreichen, um genugend grosse Werte zu geben. Die Zeitspanne darf 
dabei nicht so gross sein, dass nennenswerte Veranderungen der Zusammen- 
setzung des Systems stattfinden konnen. Dies ist aber nicht immer méglich. 
Wenn in solchen Fallen die beiden Komponenten mit der Zeit einander pro- 
portional zu- oder abnehmen, oder wenn die nicht hemmbare Komponente 
in der Zeit konstant ist, wahrend die hemmbare ab- oder zunimmt, fihrt die 
Methode zum Ziel. 

Es sei jetzt angebracht, die Bedeutung des berechneten Wertes von k zu 
diskutieren. Die Berechnung von k gelingt uns in keinem Falle, wenn P ein 
Enzym ist. Die oben abgeleiteten Gleichungen setzen voraus, dass P nur mit 
xX reagiert, was nie erfullt wird, da P als Enzym ja mit seinem Substrat (S) 
reagiert. 


Diese Reaktion kénnen wir uns nach dem folgenden Schema vorstellen: 


das voraussetzt, dass die betreffenden Reaktionen reversibel sind. 

Die Verbindung PS zerfallt in P und S’. S’ kann aktiviertes Substrat oder 
Zerfallsprodukte von S oder eine Verbindung zwischen S und irgend einem 
Radikal sein. Unten wird S’ als ein einheitlicher Korper behandelt. Im Schema 
sind h, und h', h, und h‘, die Geschwindigkeiten, mit denen die mit den Pfeilen 
angedeuteten Reaktionen stattfinden. Die entsprechenden Reaktionsgeschwin- 
digkeitskonstanten werden mit k, und k’, k, und k, bezeichnet. Wir erhalten 


also 


h,=k,- [PS] 
und .; 


Die Geschwindigkeit (H,), mit der PS aus P und S gebildet wird, ist 
H, =h, —h, =k,-[S] [P] —k,-[PS] 

und die Geschwindigkeit (H,) mit der PS in P und SY’ zerfallt, ist 


—h', =k, -[PS]—k, [P] 


IOI 
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Bei stationarem Gleichgewicht sind diese zwei Geschwindigkeiten gleich gross, 
und wir erhalten 

k,-[S] |[P] —k, -[PS] =k, -[PS]—k, -[P]-[S'] 


1 
oder 


[PS] 
[P] 


[S] varuert wird. Ist [S] schon von Anfang an verhaltnismassig gross, kann 


Diese Gleichung zeigt, wie das Verhaltnis sich verandert, wenn 


[S’] als praktisch konstant angenommen werden. Wir konnen jetzt unter- 
suchen, wie die Grosse von [S] auf die scheinbare, berechnete Affinitats- 


konstante (K_ ) einwirkt, und erhalten, wenn wir (1) mit (7) dividieren 


K 


Px entspricht hier wie in (1) dem gehemmten Teil des Umsatzes. Anstatt I 
erhalten wir PS als aktiven Teil von P, der dem nicht gehemmten Teil des 
Umsatzes entspricht. Wir konnen die Gleichung in Analogie mit (2) schrei- 
ben und erhalten 

I—n 


x°Nn 


Es sind zwei Falle moglich: 1. k, ist klein im Verhaltnis zu k|, k, und k). 
Eine Variation von [S] verandert nicht merkbar oder wenig den Wert von K_ . 
Fine grossere Veranderung kann nur stattfinden, wenn S ganz oder teilweise 
von einem anderen Stoff ersetzt wird, so dass die Geschwindigkeitskonstanten 
k, und k,. Eine 


andere Werte erhalten. 2. k, ist gross im Verhaltnis zu k, 
Variation von [S] ruft grosse Veranderungen von K, hervor und zwar in der 
Richtung, dass K. abnimmt, wenn [S] wachst. Liegt der Fall vor, dass x 
mit einem Intermediarprodukt (P) reagiert, so greift die Reaktion zwischen 
diesem und dem Enzym, fiir das P Substrat ist, in dem Gleichgewicht zwischen 
P und x ein, und zwar in dem Sinne, dass die scheinbare Affinitatskonstante 
kleiner als die wirkliche ist. Dies setzt voraus, dass die Reaktion zwischen 
Eenzym und Substrat reversibel ist. Eine Veranderung des Wertes von K, 
wurde bedeuten, dass die Konzentration des Enzyms sich verandert hat, oder 
dass ein anderes Substrat verarbeitet wird, das andere Affinitaten sowohl 


gegen das Enzym wie gegen den hemmenden Korper haben kann. 


Wir wollen jetzt die oben gewonnenen Erfahrungen auf die Li'-Hemmung 
beziehen. In Tabelle V findet man die Werte des Quotienten => und in 


N 


Abb. 95 sind sie als Funktion von der Li’-Konzentration eingetragen. Die 


Kurve ist nach unten konkav und hat also eine Asymptote vom Typus (5a). 
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Der Wert von A sollte also posi- 
tiv sein (vgl. oben S. 277). Die Be- 
rechnung von A gemiass (6) gibt 
den Wert + 45,1 cmm per mg N, 
fur die ganze Messzeit. Wird die- 
ser Wert der totalen Atmung in 
der Kontrolle und in den verschie- 
denen Li'-Konzentrationen abgezo- 
gen, erhalt man die Li'-hemmbare 
Atmung (Tabelle V). Die Hem- 
mung (1—n) der verschiedenen 
(I 
Konzentrationen sowie 
wird berechnet (Tabelle V). 


Abb. 95 sind die Werte von ———— 
n 


als Funktion der Li’-Konzentra- nLiCl 


(I —n) 
——— (gerade Kurve) und 
n 


tion eingezeichnet und stellen cine Abb. ox 


Gerade dar. Es sei jetzt gestattet, (gekrummte Kurve) fur den auf S. 268 be- 


folgende Schliisse zu ziehen: Die  schriebenen Atmungsversuch als Funktion der 
Li‘’-Konzentration. 

Atmung des Seeigeleies ist aus 

cwet Komponenten zusammengesetzt, von denen die eine von Li’ gehemmt, die 

andere nicht gehemmt wird. Die Hemmung folgt dem Gesetz der Massen- 

wirkung (vgl. LINDAHL 1934). 

Es sind 18 Versuche dieser Art ausgefiihrt worden, von denen bei 16 die 
oben ausgefuhrte, rechnerische Behandlung der Ergebnisse angewendet wer- 
den konnte. Die 2 ubrigen zeigten einen geradlinigen Abfall des O.-Ver- 
brauchs in Bezug auf die Li'-Konzentration. Hier waren die Keime in den 


hoheren Li’-Konzentrationen nach der Messung stark getribt. 
Tabelle V. 
Auswertung der Ergebnisse des Versuches in Tab. I] vgl. im Text. 


LiCl-Konzentration (n) . . 0,000 0,027 0,054 0,081 0,108 
Totale Attiune ...... . 2 70,4 66,3 


1— N 


Li'-hemmbare Atmung 


0,61 


7,0 
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4 
I-n 
I-N 
N 
Os0 + + + + + + + + + + 
O15 
0,135 
63,9 
|. 33,2 27,7 25,3 21,2 18,8 
I 18,5 32 38 48 54 
I n 
0,23 0,47 | 0,92 1,17 
n 
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Oben sind die Moglichkeiten, diese Berechnungen unter verschiedenen Ver- 
haltnissen auszufuhren, auseinandergesetzt. In manchen Fallen ist es moglich, 
wenn der hemmbare Anteil des Umsatzes sich verandert, und der nicht hemm- 
bare sich konstant halt. Wir haben oben gefunden, dass eben der Anstieg der 
Atmungsintensitat von Li’ gehemmt wird. Die schon nach der Befruchtung 
vorhandene Atmung scheint dagegen unbeeinflusst zu sein. Nehmen wir an, 
dass dieser unbeeinflusste Anteil sich in der Zeit konstant halt. Dann miissen, 
da die oben ausgefiihrten Berechnungen gelingen, die prozentuellen Hem- 
mungswerte im Verlaufe der Zeit konstant sein. Dies kann einfach gepruft 
werden. In Tabelle VI sind die Werte der totalen Atmung, der L1’'-hemmbaren 
Atmung und die prozentuelle Hemmung des hemmbaren Anteils bei verschie- 
dener Li'-Konzentration fur einige Zeitabschnitte berechnet. Die Grosse der 
Li'-hemmbaren Atmung ist derart erhalten, dass der Wert von A auf die funf 
Zeitabschnitte gleich verteilt ist, und dann dieser Teil von A dem betreffen- 
den Werte der totalen Atmung abgezogen worden ist. In zwei von den Reihen 
(0,054 und 0,081 n) ist eine abnehmende Tendenz vorhanden. Hier haben wir 
aber schon ein mangelhaftes Gasgleichgewicht konstatiert. Diese Reihen mus- 
sen deswegen ausser Acht gelassen werden. In den drei tbrigen halten sich 
die Hemmungswerte innerhalb gewisser Grenzen konstant. Die Forderungen 
konnen hier nicht allzu hoch gestellt werden, da die Werte bei der Aufteilung 
auf mehrere Zeitabschnitte verhaltnismassig klein werden, und damit die 
prozentuellen Fehler wachsen. Es kann geschlossen werden, dass der Li’- 
hemmbare Anteil der Atmung mit der Zeit zsunimmt, der nicht hemmbare 
Anteil dagegen sich konstant halt (LINDAHL 1934). Es ergibt sich als 
weiterer Schluss, dass Li’ schon am Anfang der Messung in die Zellen ein- 
gedrungen und in chemisches Gleichgewicht gekommen ist, was eine notwen- 
dige Voraussetzung der verwendeten Berechnungen ist. 

Wahrend der dritten halben Stunde nach der Befruchtung wurde ein O.- 
Verbrauch von 14 cmm bei der Kontrolle gemessen, d. h. 4,5 cmm pro I mg 
N.. Der durch Li’ nicht hemmbare Anteil betragt wahrend einer halben Stunde 
A/10= 4,5 cmm pro 1 mg N,. Kurz nach der Befruchtung umfasst der nicht 
Li-hemmbare Anteil also die ganze Atmung. Ahnlich sind die Verhaltnisse bei 


fast samtlichen Versuchen des Sommers 1934. Dieselbe Erscheinung trat auch 


in einigen Fallen wahrend des Sommers 1933 auf. Meistens betrug der 


nicht Li’-hemmbare Anteil der Atmung damals etwa 85 % der Atmung 1,5 
Stunden nach der Befruchtung (LrnDAHL 1934). Es sei in diesem Zusammen- 
hang daran erinnert, dass Gray (1927) die Atmung in dem Ei von Psamme- 
chinus miliaris in zwei Teile aufteilen konnte, von denen der eine im Laufe der 
Zeit wachst, der andere sich aber konstant halt. Er griindet diese Aufteilung 
auf den Verlauf der zeitlichen Zunahme der Atmung und findet, dass nur ein 
gewisser Teil der Atmung zunehmend sein kann, wenn der Zuwachs der 


Atmung demselben Gesetz wie Wachstum in vitro folgen soll. Die Bedeutung 
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Tabelle VI. 


Li'-hemmbare Atmung und der gehemmte Teil davon fiir verschiedene 
Zeitabschnitte und Li'-Konzentrationen des Versuches in Tab. II berechnet. 


| 
Zeit in Stun- | LiCl-Konzentrationen (n) 
den nach der |— 
Befruchtung 


0,000 | 0,027 | 0,054 | 0,081 | 0,108 | 


Totale Atmung. ....... 11,6 | 11,0 | 10,7 | 9,9 


Li-hemmbare Atmung 


Hemmung in % 
Totale Atmung . 
Li-hemmbare Atmung 


| 
| 
| Hemmung in % 


| Totale Atmung . 


Li-hemmbare Atmung 


| Totale Atmung . 


| Lithemmbare Atmung 


Hemmung in% . 


Li-hemmbare Atmung .... . | 10,1 


Hemmung in % 


dieses wichtigen Verhaltnisses wird weiter unten (S. 305) besprochen. Gray 
berechnet den nicht wachsenden Anteil zu 85 % der totalen Atmung unmittel- 
bar nach der Befruchtung. 

Die Grosse von K,., die die scheinbare Affinitat zwischen Li’ und dem 
unbekannten Stoff P ausdruckt, ist in dem oben besprochenen Versuch gleich 
8,4 + 0,21 (vgl. Tabelle V) und halt sich im allgemeinen in der Nahe von 8. 
In einer kleinen Anzahl von Versuchen habe ich viel niedrigere Werte bekom- 
men, die in der Nahe von 4 liegen. Der niedrigste stammt vom 23. 7. 34 und 
ist gleich 3,7 + 0,45. Betreffs der Voraussetzungen einer Variation der schein- 
baren Affinitatskonstanten siehe S. 280. Die Zunahme der Li’-hemmbaren 
Atmung mit der Zeit bedeutet, dass das Substrat der Li’-hemmbaren Teil- 
reaktion vermehrt wird. Da dessen ungeachtet die Hemmung einer gewissen 
Li'-Konzentration in Bezug auf die Zeit konstant ist, kann die auf S. 280 (un- 
ter 2) diskutierte Moglichkeit hier als ausgeschlossen angesehen werden. Es ist 
nicht sehr wahrscheinlich, dass die Konzentration des Enzyms, das die Li’- 
hemmbare Teilreaktion katalysiert, in verschiedenen Eiersatzen verschieden 
ist. Wir mussen also annehmen, dass eine Veranderung von K,, auf eine 
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233 
| | 
| 
| } | | | 
| 14,2 | 12,2 | 12,3 | 12,3 | 12,3 
3,5 —4,5 | 353 353 3.3 
O | | 4£§ 45 £5 
| | | 
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| 45-35 | 89) 69) 6 | 58) 36) 
| | } 
f | | m% ... . 1 60 | 54 
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| | 9,1 8,2 7,2 | 6,5 | 
o | 78 26 35 | 54 
Pia 15,2 14,5 | 
| 
| 65—7,5 | 8,6) 6,2 555 
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Veranderung des Substrates des Li'-hemmbaren Reaktionsgliedes zuruckzu- 
fiihren ist, gleichgiltig ob Li’ mit einem Enzym oder einem Intermediar- 
produkt reagiert. 

Um eine weitere Charakteristik der Versuche geben zu konnen, ist der 
Quotient (R) zwischen dem Li’-hemmbaren und dem nicht Li’-hemmbaren 
Anteil der Atmung ftir die Zeit 4,5—5,5 Stunden nach der Befruchtung 
gebildet. Der Wert von R fallt im allgemeinen zwischen 1,00 und 1,40. Aus- 
nahmen kommen auch vor (S. 288). Eine (11. 7. 34), auf die wir nicht zurtick- 
kommen, hatte R= 11,8, K,, war 4,65 + 0,04. Die Entwicklung verlief aber 
nicht normal. Schon im Zweizellenstadium trat eine Abnormitat auf, indem 
die beiden Blastomeren sich nicht gegen einander abflachten. Die erste 
Furche blieb bis in das Blastulastadium offen. Die spatere Entwicklung war so 
stark gehemmt, dass die morphologische Li‘’-Wirkung uberhaupt nicht beur- 
teilt werden konnte. Der nicht Li‘-hemmbare Anteil der Atmung war hier klein. 

Das weitergezuchtete Larvenmaterial der Atmungsversuche wird 2—3 Tage 
nach der Befruchtung untersucht. Bei der Beurteilung des Einflusses der 
Li'-Behandlung auf die Morphologie st6sst man auf die Schwierigkeit, 
dass hierbei quantitative Methoden sich nicht verwenden lassen. Man ist nur 
auf Schatzung angewiesen, was einen grossen subjektiven Moment einschliesst. 
Bei Betrachtung einer Reihe von Kulturen in steigenden Li’-Konzentrationen, 
wie man sie nach den Atmungsversuchen erhalt, kann man, wenn das Material 
einigermassen Li‘'-empfindlich ist, sich des Eindrucks nicht erwehren, dass 
schwachere Li’-Konzentrationen verhaltnismassig viel kraftiger wirken als 
starkere. Um diese Verhaltnisse zahlenmassig auszudrucken, wird eine mor- 
phologische Klasseneinteilung vorgenommen. Die Klassen sind _ willkurlich, 
aber so gewahlt, dass sie gut gekennzeichnet sind. Als Grund der Einteilung 
benutzte ich vor allem die Grésse und Differenzierung des Ektoderms, die 
auf das engste mit der animalen Verschiebung der Organgrenzen verknupft 
sind. Partielle oder totale Exogastrulation werden nicht besonders beruck- 
sichtigt. Die Klassen werden folgendermassen charakterisiert: I. Pluteusahn- 
liche Larven, d. h. mit oder ohne Arme aber immer mit einem Scheitel aus- 
gebildet, der immer kleiner ist, je mehr terminalwarts das Flimmerband ver- 
schoben ist; II. das Flimmerband liegt terminal; III. das Flimmerband fehlt, 
oder ist durch eine winzige apikale Zylinderepithelplatte reprasentiert; IV. 
das Ektoderm ist auf eine winzige Blase reduziert. Bei der Zahlung der Lar- 
ven treten oft Falle auf, die auf der Grenze zwischen zwei Klassen stehen. 
Solche Larven werden wahrscheinlich gleich oft der einen wie der anderen 
Klasse zugeteilt und deswegen der Fehler nicht allzu gross. 

In Tabelle VII ist die %-Zahl der Keime in den verschiedenen Klassen von 2 


Versuchen zu finden. Der eine Versuch ist der oben geschilderte mit einem 


Wert von K, gleich 8,4 + 0,21. Der andere Versuch mit einem K, ,-Wert 
A i 


gleich 3,7+0,45 stammt vom 23. 7. 34. Es zeigt sich, dass eine Uber- 
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Tabelle VII. 


Statistische Auswertung des Larvenmaterials zweier Li‘-Atmungsversuche — 
vgl. im Text. N = Anzahl der in jeder Kultur gezahlten Keime. 
Klassen 
II III IV N 
0,027 n 61,5 24 


0,054 6 60 
0,081 

0,027 ,, 

0,054 ,, 26 


0,081 ,, --- 100 - 500 


einstimmung zwischen der Grosse von K,, und der morphologischen Wirkung 


von Li’ besteht. K,. kann im allgemeinen als ein Ausdruck der Li’-Beeinfluss- 


barkeit eines Materials angesehen werden. Dass auch andere Faktoren eine 
grosse Rolle spielen, werden wir aber unten sehen. Wie aus der Tabelle her- 
vorgeht, sind die Larven der hoheren Li'-Konzentrationen im Blastulastadium 
gestorben. Dies trat viel ofter wahrend des Sommers 1934 als wahrend des 
Sommers 1933 ein. 


c) Uber die Wirkung von Kaliumionen auf die von Li’ hervorgerufene 
Hemmung der Atmung. 

RUNNSTROM (1928 b) hat gezeigt, dass K’ die morphologische Wirkung 
von Li’ mehr oder weniger vollstandig aufheben kann. Ich habe dies bestatigen 
konnen und ausserdem gezeigt, dass K’ auch die hemmende Wirkung von Li’ 
auf die Atmung aufhebt (LinpAHL 1934). Es wurde geplant, eine ahnliche 


Tabelle VIII. 
©O,-Verbrauch eines Eiermaterials in normalem Meerwasser (1) und in 
Meerwasser mit erh6htem K’-Gehalt (II) in einer Reihe von 
LiCl-Konzentrationen. 
LiCl-Konzentration(n) 0,000 0,027 0,054 08 0,108 
103 098 
88,5 82,5 


15,6 14,0 


0,80 0,80 
117 


93,5 


16,5 


285 
| 100 372 
| - 500 
h-Ko, 
13,5 13,0 [3,0 12,1 
N, 
| n-Ko, 
—) 16,2 16,2 15,7 15,0 
Ny 
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Analyse wie diejenige der Li’-Ver- 
suche auch bei den Versuchen mit 


gleichzeitiger Wirkung von Li’ 


und K’° durchzuftihren. Es ist mir 


aber noch nicht gelungen, ein aus- 


reichendes Material zusammenzu- 


bringen. Diese Versuche sind tech- 


nisch viel schwieriger. Die zur 


Verfugung stehenden Apparate 


werden hier auf zwei Serien ver- 


teilt. Doppelte Bestimmungen k6n- 


nen also nicht ausgefuhrt werden, 


und wenn einige Apparate aus- 


fallen, was ja oft vorkommt, wer- 


den die Konzentrationsserien un- 


vollstandig. 


Wir gehen jetzt zu den Ver- 


suchen uber. Sie sind genau in 


derselben Weise ausgeftthrt wie 


ly 


der vom 16. 7. 34, und der Inhalt 


des Hauptraumes hat dieselbe Zu- 


sammensetzung wie der in Tabelle 


[I angegebene. Die Versuche sind 


aus zwei Parallelserien I und II 


zusammengesetzt, die sich betretffs 
der Suspensionen  unterscheiden. 
Sanerstoffverhbrauch als Funkti ; 

96. Sauerstofiverbrauch als Funktion Won der befruchteten und von den 
Li‘-Konzentration I. in einer normalen : 
Suspension, II. in einer Suspension mit er- Gelhullen befreiten Suspension 
hohter K -Konzentration, Die gestrichelte wurde 15,60 ccm in je zwei Ge- 
Kurve (1a) zeigt fir I den Quotienten 


(I n) 


ey Sept fasse pipettiert. Zu I wurde 0,40 
als Funktion der Li’-Konzentration. 
n 


ccm Meerwasser, zu II 0,40 ccm 
0,54 n KCl zugegeben. Die K’-Konzentration wurde dadurch von dem nor- 
malen Wert 0,010 auf 0,024 n gebracht, d. h. etwa um 2,5mal erhoht. In 
dem einen Versuch (13. 8. 34) traten zu grosse Variationen des Ther- 
mobarometers wahrend der zwei ersten Stunden der Messung auf, sodass 
die erhaltenen Werte nicht verwendbar sind. Der beriicksichtigte Teil 
der Messung fallt zwischen 3,5 und 6 Stunden nach der Befruchtung. In 
Tabelle VIII sind die wahrend dieser Zeit erzielten negativen Drucke und 
der daraus berechnete O,-Verbrauch zu finden. Die Stickstoffmenge war 
in 1,5 ccm der Suspension I 5,66 mg, in 1,5 ccm der Suspension II 5,67 mg. 
Abb. 96 stellt den Sauerstoffverbrauch als Funktion der LiCl-Konzentration 


dar. Wegen der kurzen Messzeit sind die Werte klein und die Fehler der 
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Bestimmungen verhaltnis- 


massig gross. Kurve | 
hat den gewohnlichen Ver- 


lauf einer Li’-Kurve. Die 


Punkte weichen aber zu 


viel von der idealen Kurve 


ab, um eine Berechnung 


von A nach der Gleichung 
(6) zu gestatten. A ist 


mit Verwendung des ge- 


fundenen Wertes der 


schwachsten 


tration und des graphisch 


gefundenen der starksten 
Li’-Konzentration nach 


(6) berechnet worden und 


gleich 7,7 gefunden. K,, 


wird zu 5,3 +0,46 berech- 


net. Der mittlere Fehler 


des Mittelwertes ist gross. 


Dies bedeutet aber nicht 


viel, da kein Vergleich hier 


notwendig ist. R ist in a 


diesem Versuch 1,16. 


und fallt sehr wenig ab. Lic) 
Sie weicht dadurch von App, 97. Sauerstoffverbrauch als Funktion der Li’-Kon- 
dem gewohnlichen Typus zentration I, in einer normalen Suspension, II. in einer 
Suspension mit erhohter K‘-Konzentration. Der extra- 
der Li’-Kurven ab. Lage polierte Teil der Kurve II gestrichelt. Die zusammen- 
eine gewohnliche Li’-Wir- verlaufenden Kurven Ia und Ila zeigen fur I, resp. II 
(I —n) 
1 


kung vor, mtisste der Wert den Quotienten als Funktion der Li’-Konzen- 


von K,, sehr klein sein. tration. Die Punkte sind mit entsprechenden Zeichen 
Weder dieser noch der ila 
Wert von A lassen sich aber berechnen. Es wird spater wahrscheinlich ge- 
macht, dass die hier auftretende Hemmung anderer Art ist, als die in den ge- 
wohnlichen Li'-Versuchen gefundene. Leider gingen die Larven dieses Ver- 
suches beim Uberftihren verloren. In einem anderen Versuch, der sich ahnlich 
gestaltete, wurden die Keime weiter kultiviert. Obwohl in den starkeren Li’- 
Konzentrationen keine Atmungshemmung bei Erhohung der K’-Konzentration 
erhalten wurde, waren die Larven von ausgepragtem Li’-Typus. 

Wegen grosser Unregelmassigkeiten des zeitlichen Verlaufs der Messung 
in einigen Apparaten wurde in dem anderen Versuch (19. 7. 34) die Bertick- 
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Tabelle IX. 
©.-Verbrauch eines Eiermaterials in normalem Meerwasser (1) 
Meerwasser mit erhohtem K’-Gehalt (II) in einer Reihe von 
LiCl-Konzentrationen. 
LiCl-Konzentration(n) 0,027 0,054 0,c8I 0,1c8 
0,86 0,84 0,84 0,78 
126,5 115 


100 90,5 
30,3 33,0 


0,50 0,80 
148,5 


119 


2,1 


sichtigte Messzeit noch kurzer und erstreckt sich zwischen 6 und 8 Stunden 
nach der Befruchtung. In Tabelle IX finden sich die gewonnenen Daten. 
Die Atmungswerte sind in Abb. 97 als Funktion der LiCl-Konzentration ge- 
zeichnet. Kurve I gehort auch dem Typus der Li’-Kurven an. Auch hier kann 
die Gleichung (6) fiir die Berechnung von A nicht verwendet werden. Mit dem 
empirisch gefundenen Wert von A= 4,0 gibt die Berechnung von K,, den 
Wert 5,2 + 0,29. Der K’-Zusatz erhoht wie im vorigen Versuch die Atmung. 
Die schwachste Li’-Konzentration hatte keine Wirkung. Die hoheren Kon- 
zentrationen hemmen und zwar in der Weise, dass die Kurve II in diesem 
Teil der Kurve I etwa parallel verlauft. Hier kann natirlich weder A noch K,, 
berechnet werden. Es ist oben gefunden worden, dass dasjenige Glied der 
Reaktionskette, in das Li’ eingreift, der begrenzende Faktor ist. Durch die 
Erhohung der K’-Konzentration wird die Atmung erhoht (Abb. 96 und 97). 
Es besteht aber eine Grenze der Erhohung (Abb. 97). In allen den Fallen, 
wo die Atmung einer Li’-Kultur diese Grenze erreicht, kann die Li'-Hemmung 
nicht zum Ausdruck kommen, da das Li’-hemmbare Glied jetzt nicht mehr 
der begrenzende Faktor ist. Dies ist in samtlichen Li’-Konzentrationen der 
Kurve II in Abb. 96 der Fall. In Abb. 97 gilt dies nur fur die schwachste Kon- 
zentration der Kurve II. Nehmen wir an, dass die Atmung der Li’-freien 
Kultur der Kurve II in Abb. 97, wenn der begrenzende Faktor nicht da ware, 
hoher lage, als es der Fall ist. Durch graphische Vervollstandigung der Hyper- 


bel (gestrichelt) erhalten wir diesen Punkt. Jetzt konnen wir A nach der 


Gleichung (6) berechnen und erhalten A=5,7 und K,, = 5,0 + 0,11. R ist 


fur I gleich 7,25, fur II 6,0. 
Die Erhéhung der K’-Konzentration fordert in irgendeiner Weise die Reak- 


tionskette, in der ein Glied von Li’ gehemmt wird. Der Normalumsatz steigt, 
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und der Umsatz in Gegenwart von Li’ wird auch gesteigert. Da das Li’-hemm- 
bare Glied der begrenzende Faktor der Reaktionsgeschwindigkeit ist, muss 
die K’-Wirkung entweder dieses Glied beeinflussen oder irgendeine Reaktion 
friher in der Reaktionskette fordern. Jene Moglichkeit wiirde wohl voraus- 
setzen, dass Li’ und K’ mit derselben Gruppe des Enzyms reagieren, und dass 
die Li'-Wirkung dadurch zustande kommen miisste, dass K* von Li’ aus dieser 
Bindung verdrangt wird. Weiter sollte die K’-Konzentration der Zelle fiir das 
betreffende Reaktionsglied suboptimal sein, da eine Erhéhung der K’-Kon- 


zentration den Normalumsatz erhoht. Die zwei Gleichungen 


[PLi] 
[PK] [Li 
oder, da 1---n den gehemmten Teil und n den wirksamen Anteil des Enzyms 
reprasentieren, 

k, 


d. h. der berechnete Wert von K wurde der K*-Konzentration umgekehrt 
proportional sein. Zwar wissen wir nicht, wieviel die K’-Konzentration im Zell- 
inneren in den Versuchen bei der betreffenden Erhohung der Aussenkonzen- 
tration steigt. Die erwartete Abnahme von K,, gleich 0,2 + 0,2 ist so klein, 
dass sie nicht beriicksichtigt werden kann. Dies schliesst aber nicht aus, dass 
kK’, indem es auf die Struktur wirkt, solche Veranderungen hervorrufen 
kann, dass dadurch die Wirkung des Li'-hemmbaren Enzyms befordert wird. 

Sonst mussen wir annehmen, dass K’° fruher in die Reaktionskette fordernd 
eingreift. Es kann dabei die Aktivitat eines gewissen Enzyms aktiviert wer- 
den, oder es konnen die strukturellen Verhaltnisse durch die quellende 
Wirkung von K’ so abgeandert werden, dass gewisse Reaktionen mit grosserer 
Geschwindigkeit verlaufen. In glykogenreicher Trockenhefe habe ich eine sol- 
che Wirkung beobachtet. Hier wird Selbstphosphorylierung in Gegenwart 
von NaF (vgl. Nitsson 1930) von K’ gefordert (vgl. auch LASNITZKI 1934). 
Nach den obigen Auseinandersetzungen ware zu schliessen, dass die Erhohung 
der K’-Konzentration keine Veranderungen in der Zusammensetzung des 
Substrates hervorruft, da K,, nicht verandert wird. 

Die Erhohung der K’-Konzentration ruft auch eine Erhohung des Wertes 
von A von 4,0 auf 5,7 ccm pro mg N, (rund 14 %) hervor, Dieser Unter- 
schied ist mit einem recht grossen Fehler behaftet. 

Uber die Natur der Begrenzung der Atmung bei der Erhohung der K’-Kon- 


zentration wissen wir nichts. Eine sehr wichtige Frage, die auch nicht beant- 


19, A. Z. 1936. 


[| PLi] [PK] 
[P]-(Lir} 
in denen P das betreffende Enzym ist, geben 
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wortet werden kann, ist die, ob derjenige Teil der Li'-Hemmungskurve, der 
von dieser Begrenzung betroffen wird, einem anaeroben Umsatz entspricht 
oder nicht. Diese Frage geht zuletzt auf die Natur der Begrenzung der 
Atmungserhohung zuruck. Der Vorgang, der die eben besprochene Erhohung 
der Atmung begrenzt, wird auch, aber sehr wenig, von Li’ beeinflusst (Abb. 
96). Dies kommt aber nie in den gewohnlichen Li‘'-Versuchen zum Ausdruck, 
da er hier nicht der begrenzende Faktor ist. 

Die Keime des Versuches vom 19. 7. 34 wurden wie gewohnlich gewaschen, 
weitergezuchtet und zwei Tage nach der Befruchtung untersucht. Leider ist 
die Entwicklung der Kontrolle nicht ganz normal, was naturlich den Wert des 
Materials vermindert. Die Larven sind Plutei. Das Entoderm ist bei allen 
auffallend viel zu klein ausgefallen. Dazu ist die Ventralseite allgemein ge- 
hemmt und im Zusammenhang damit die Fortsatze zu kurz. Vergleichen wir 
damit die Kultur, zu der nur K’ zugesetzt worden ist, so ist der einzige 
Unterschied der, dass das Entoderm in einzelnen Fallen noch kleiner er- 
scheint. In der schwachsten Li’-Konzentration der Reihe | haben nur ver- 
einzelte Larven einen Scheitel ausgebildet. Die ubrigen sind ovoid. Das Ento- 
derm ist uberall vergrossert. Mehr oder weniger vollstandige Exogastrulation 
ist bei etwa 50 % zu beobachten. In derselben Li'-Konzentration der Rethe I] 
sind die Keime zu etwa 50 % pluteusahnlich, die ubrigen sind ovoid. Das 
entoderm ist uberall von normaler Grosse, und es hat uberhaupt keine Exo- 
gastrulation stattgefunden. In den ubrigen Kulturen sind die Keime so stark 
geschadigt, dass keine sicheren Beobachtungen gemacht werden konnen. Ob- 
wohl die Kontrolle nicht normal ist, sind die Verhaltnisse prinzipiell dieselben 
wie in anderen Versuchen. 

Bei den unbehandelten Larven dieses Versuches ist das Entoderm kleiner 
als normal. Sie konnen als ,,animalisiert‘* angesehen werden, obwohl sie das 


erste und augenfalligste Kennzeichen bei diesem Typus, den vergrosserten 


Wimperschopf, entbehren. Morphologisch stehen sie den durch SO'-Mangel 


wahrend langerer Zeit beeinflussten, aber wenig empfindlichen Larven nahe. 
in ahnlicher Gegensatz besteht auch hinsichtlich der Atmung. Bei den Li’- 
Larven ist der Wert von R kleiner als bei normalen Larven. Bei den oben 
beschriebenen Keimen ist der R-Wert viel zu gross (7,25) im Verhaltnis zum 
normalen (1,0 — 1,4). 

Eine Wirkung von K’-Zusatz zu dem Meerwasser, die in einer grossen An- 
zahl von Versuchen beobachtet worden ist, besteht darin, dass das Entoderm 
sich langsamer als normal differenziert. Die Verspatung betrifft vor allem 
die Zellstreckung, und die Wand ist eine Zeit lang viel starker als normal. Dies 
gleicht sich aber allmahlich aus, so dass das Entoderm bei alteren Larven 
dasselbe Aussehen wie bei der Kontrolle hat. Auch die Gliederung des Dar- 
mes ist in der erhohten K*-Konzentration verspatet. 


In einem friheren Abschnitt haben wir auf den Parallelismus zwischen der 


290 
10 
112 


DIE DETERMINATION IM SEEIGELKEIM 


von Li’ hervorgerufenen Atmungshemmung und der Li’'-Entwicklung hinge- 
wiesen. Man hatte hier erwarten konnen, dass die Larven der schwachsten Li’- 
Konzentration in der Reihe II von Li’ unbeeinflusst waren, da wegen des 
K’-Zusatzes die Wirkung von Li’ auf die Atmung sich nicht entfalten konnte. 


Daraus muss gefolgert werden, dass Li’ auch eine andere Wirkung als die der 


Atmungshemmung haben muss, die in den morphologischen Veranderungen 


zum Ausdruck kommt (vgl. unten S. 315, 322, 346). 


d) Uber Modellstudien an zersprengten Eiern zur Kenntnis der 


Wirkung von Lr. 


Bei Untersuchungen uber die Wirkung von Li’ auf den Stoffwechsel in der 
Hefe bin ich zu dem Schluss gekommen, dass Li’ in die friiheren Reaktions- 
glieder des Kohlehydratabbaues der Hefe eingreift (LiInpDAHL 1933). Es 
zeigte sich weiter, dass die durch Li’ hervorgerufene Hemmung auf die Garung 
dem Gesetz der Massenwirkung folgt, und dass sie bei einem Zusatz von K’ 
kleiner wird (Linpant 1934). Die Ubereinstimmung mit den Verhiltnissen 
in dem Seeigelei ist so gross, dass man geneigt sein kénnte zu vermuten, 
dass Li’ auch im Seeigelei den Kohlehydratabbau hemmt. 

Den Versuchen, die ich ausgeftthrt habe, um dies zu demonstrieren, 
schliessen sich einige Untersuchungen von RUNNSTROM (1933) uber Atmung 
und Methylenblaureduktion in zersprengten Eiern an. Er fand hier eine 
Atmung bei Zusatz von Methylenblau, die vor allem durch Zusatz von Hexose- 
monophosphorsaure verstarkt wird. Andere Substrate wie Brenztrauben- 
saure, Milchsaure, Bernsteinsaure oder Maleinsaure rufen auch eine Stei- 
gerung der Atmung hervor, die aber betrachtlich kleiner ist. Parallel mit diesen 
Versuchen machte Runnstr6m Beobachtungen tber die Entfarbungsge- 
schwindigkeit von Methylenblau unter anaeroben Bedingungen in den ver- 
schiedenen Mischungen und fand, dass die Hexosemonophosphorsaure die 


‘ 


starkste ,, Donatorwirkung“ unter den untersuchten Stoffen hat. 


Meine Absicht war, die Wirkung von Li’ auf die Atmung in dem System 
zersprengte Eier Methylenblau Hexosemonophosphorsaure zu_ unter- 
suchen. Da die Atmung aus unbekannten Griinden in den meisten Versuchen 
sehr klein war, konnte diese Absicht nicht durchgefiihrt werden. Ich wandte 
mich deswegen der Methylenblaureduktion zu und fuhrte in Monaco eine 
grosse Anzahl von Versuchen an Eiern von Paracentrotus lividus aus. Dabei 
brauchte ich dieselbe Methodik wie RUNNsTROM (1933) und fuhrte die Reduk- 
tion in den oben beschriebenen Carrelflaschen aus. Die Anaerobie wurde da- 
durch erzielt, dass die Flaschen mit Stickstoff, der uber glihende Kupfer- 
spane und durch eine frische Pyrogallollosung geleitet war, durchstromt wur- 


den. Die Eier wurden durch Hypotoni zersprengt. Dabei entsteht immer H,S, 
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Tabeite. xX. 


24. 4. 33. 38 ccm Suspension wurde zentrifugiert, 26 ccm Meerwasser 
abgesaugt und 13 ccm dest. Wasser zugesetzt. 1,0 ccm des Breies enthielt 
3,54 mg N,. Mb-Menge in jeder Flasche 0,2 mg. 


Kontrolle LiCl KCl 


Konzentration (n) 0,005 0,130 0,200 0,005 0,130 


ccm Salz-Losung, 0,65 Mol. ay 1,4 2,8 0,7 1,4 
ccm dest. Wasser .... 3,8 2,4 2,4 
ccm Eierbrei 

ccm Mb-Losung, 0,1 % 

Entfarbungszeit in Minuten 162 


Entfarbungsintensitat 


Tabelle XI. 
26. 4. 33. 44 ccm Suspension wurde zentrifugiert, 30 ccm Meerwasser 
abgesaugt und 12 ccm dest. Wasser zugesetzt. 1,0 ccm des Breies enthielt 


4,69 mg N.. Mb-Menge in jeder Flasche 0,2 mg. 


Kontrolle LiCl MgCl, 


Konzentration (n) . . 0,005 0,130 0,130 


ccm Salz-Losung, 0,65 Mol. 


ccm dest. Wasser 
ccm Ejierbrei 

ccm Mb-Losung, o,1 % 
Entfarbungszeit in Minuten 59 


Entfarbungsintensitat 


Tabeite 


27. 4. 33. 40 ccm Suspension wurde zentrifugiert, 29 ccm Meerwasser 

abgesaugt und 11 ccm dest. Wasser zugesetzt. 1.0 ccm des Breies enthielt 

5,51 mg N.. Mb-Menge in jeder Flasche 0,2 mg. Salz-Konzentration = 0,065 n. 
Kontrolle ‘ls KCI NaCl LiCl 

ccm Salz-Losung, 0,65 Mol 

ccm dest. Wasser 

ccm Eierbrei 

ccm Mb-Losung, 


Entfarbungszeit in Minuten 20 20 


Entfarbungsintensitat 10,00 10,00 


2092 
2,8 
1,0 
3,0 
0,2 
50 
oo ee 1,24 2,78 4,25 4,75 1,71 3,12 4,00 
J Lie 
ee 0,7 1,4 2,8 0,35 0,7 1,4 
8 3,1 2,4 1,0 3,45 2:9 2,4 
0 3,0 3,0 3,0 3,0 3,0 3,0 
a 0,2 0,2 0,2 0,2 0,2 6.2 
32 20 24 70 55 48 
7 3,39 6,25 7,70 8,34 2,86 3.45 4,16 
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ALi. 


20. 4. 33. 46 ccm Suspension wurde zentrifugiert, 30 ccm Meerwasser ab- 
gesaugt und 10 ccm dest. Wasser zugesetzt. 1,0 ccm des Breies enthielt 5,43 
mg N,. Mb-Menge in jeder Flasche 0,2 mg. Salz-Konzentration = 0,130 n. 
Kontrolle CaCle KCI NaCl LiCl 
ccm Salz-Losung, 0,65 Mol. . . - 0,7 0,7 1,4 1,4 1,4 
ecm dest. Wasser... 2,4 2,4 2,4 
ccm Mb-Losung, 01 % 
Entfarbungszeit in Minuten 


Entfarbungsintensitat .... . 5,88 6,66 10,50 10,50 


das an dem Geruch erkannt wird. Um die Zersprengung der Eier zu beschleu- 
nigen, wurden sie kraftig geschuttelt. Das Schutteln wurde so lange fortge- 
setzt, bis kein H,S-Geruch mehr erkannt werden konnte. 

In orientierenden Versuchen zeigte es sich, dass LiCl, wenn allein zu den 
zersprengten Eiern mit Mb gesetzt, die Entfarbungszeit verkurzt, anstatt, 
wie erwartet, verlangert. Ausser LiCl untersuchte ich unter denselben Be- 
dingungen die Wirkung von KCl, NaCl, CaCl, und MgCl,. Samtliche dieser 
Salze wirken in ahnlicher Weise, nur mit dem Unterschied, dass kleinere 
Mengen von MgCl, die Reduktionszeiten verlangern, grossere aber sie ver- 
kiirzen. Ich will dies an einigen Beispielen weiter erlautern. Die verwendeten 
Salzlosungen waren etwa 0,65 Mol. 

Da Li’ die starkste Wirkung ausibte, wurde immer zum Vergleich eine 
Reihe von Li'-Konzentrationen jedem Salze parallel gepruft. Der in Tabelle X 
wiedergegebene Versuch zeigt die Wirkung von denselben LiCl- und KCI- 


Konzentrationen' auf denselben Eierbrei. Mit ,,Entfarbungsintensitat‘ meine 


zugesetzte Mb-Menge in y 


—. Die Voraussetzung der Berechnung dieser Zahl 
Entfarbungszeit in Min. 


ist, dass das Enzymsystem wahrend der Reduktion unverandert bleibt. Dies 
priufte ich dadurch, dass nach der Entfarbung dieselbe Menge einer geeignet 
verdinnten Mb-Losung zugesetzt wurde. Die Entfarbungszeit wurde jetzt der 
Verdiinnung proportional kiirzer. Wie es aus Tabelle X und Abb. 98 hervor- 
geht, fordert Li’ die Reduktion mehr als K’. Die Entfarbungsintensitat steigt 
mit zunehmender Salzkonzentration und scheint fiir Li’ in der Nahe von 
0,265 n einen maximalen Wert zu erreichen. Dies scheint fir K’ bei einer 
etwas héheren Konzentration einzutreffen. Es sei zuletzt bemerkt, dass eine 

1 Mit Konzentration wird hier die Konzentration gemeint, die die zugesetzte Salz- 


menge in dem ganzen Flissigkeitsvolumen verteilt hervorruft. Es wird also z. B. im 
Falle von K’ nicht die schon vorhandene bericksichtigt. 
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Entfarbung in der hochsten K’- und 
Konzentration schon in der Luft beob- 
achtet werden konnte. 

Tabelle XI und Abb. 99 zeigt den 
Verlauf der Entftarbungsintensitatskurve 
bei Variierung der Konzentration von 
MgCl,. Zwischen die beiden Kurven in 
Abb. 99 fallen die Kurven der wtbri- 
gen untersuchten [onen. Tabelle XII 
und XIII zeigen die relative Wirkung 


der verschiedenen Ionen. Sie ordnen sich 


immer in dieser Reihenfolge: Li’ > Na’, 


07130 Q260 g 
> Ca” > Meg’. Die gleich grosse 
Abb. 98. Intensitat der Methylenblau- 
reduktion in -zersprengten Eiern als 
Funktion der -Konzentration der zuge- mer. zurtick. Die gefundene Rethe ist 
setzten Salze LiCl und KCL. 


Wirkung von K’ und Na’ kehrt im- 


keine lyotrope. 
Ich will auf diese Ergebnisse nicht naher eingehen. Es kann fraglich sein, 
ob hier enzymatische Prozesse vorliegen. Es muss aber hervorgehoben werden, 


dass Li’ fordernd wirkt. 


Ich wiederholte dann die Versuche RUNNSTROMs mit Hexosemonophosphor- 


saure und erhielt, wie er, schon aerob eine sehr schnell verlaufende Ent- 
farbung, die aber selten vollstandig war. Bald fing die Farbe an wieder zu- 
zunehmen. Es zeigte sich jedoch, dass Li’ hier die Entfarbung betrachtlich ver- 
zogert. Es wirkten aber gleichzeitig zwei Donatoren, die von Li’ in entgegen- 
gesetzter Weise beeinflusst wurden. Um den einen zu entfernen, zentrifugierte 
ich den Brei, sodass moéglichst wenig feste Bestandteile in der Flussigkeit 


zuruckblieben. Diese war bestenfalls durch- 


sichtig, von dem Pigment gefarbt und et- 
was opalescent. Es zeigte sich, dass je 
besser die festen Bestandteile entfernt wur- 
den, desto kleiner die eigene Donatorwir- 
kung des Extraktes war und desto kleiner 
die Aktivierung durch Li’. 

Ich teile in Tabelle XIV einen Ver- 
such mit, der mit dem besten Extrakt 
ausgefuuhrt wurde, den ich tberhaupt er- 


halten habe. Es wurde hier die Ejinwir- 


kung von verschiedenen LiCl-Konzentra- 
n . . . 

Abb. o9. Intensitit der Methylen- tionen auf die Dehydrierung der Hexose- 
blaureduktion in zersprengten Eiern 
als Funktion der Konzentration der 
zugesetzten Salze LiCl und MgCl. als Na-Salz in neutralisierter Losung ver- 


monophosphorsaure studiert. Diese wurde 
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Tabelle XIV. 


24. 5. 33. 42 ccm Suspension wurde zentrifugiert, 28 ccm Meerwasser ab- 

gesaugt und 18 ccm dest. Wasser zugesetzt. Nach Zersprengung der Eier 

wurde wieder zentrifugiert. 1,0 ccm der urspriinglichen Suspension enthielt 
3,82 mg N,. In jeder Flasche 0,2 mg Mb. 

Konzentration von LiCl, n = ... 0,000 0,032 0,004 0,128 0,256 

ccm LiCl-Losung, 064 n ...... 00 0,35 0,7 1,4 

Gest: Waster 2 2,45 1,4 


ccm Hexosemonophosphorsaure, 0,03 


Mol. 
ccm Extrakt 
ccm Mb-Losung, 0,1 % 
Entfarbungszeit in Minuten 
Entfarbungsintensitat 


Hemmung in % 


0,27 


8,6 


Mittelwert 


wendet. Dass die Entfarbungsintensitat mit zunehmender Li-Konzentra- 
tion abnimmt, geht aus der Tabelle hervor. Etwa 3 Stunden nach An- 
fang dieser Bestimmung wurde noch einmal 0,2 ccm der Mb-Losung zu- 


gesetzt und die Entfarbungszeit wieder bestimmt. In 0,000 — 0,064 n LiCl 


war sie unverandert, in 0,128 und 0,256 n war sie etwa verdoppelt. Dies zeigt, 


dass das Enzymsystem in der Kontrolle und in den niedrigen Li’-Konzentra- 
tionen unbeschadigt ist. Wahrscheinlich ist dies auch der Fall in den starkeren 
Li'-Konzentrationen wahrend der ersten Entfarbung. Zu der Kontrolle wurde 
zum dritten Mal 0,2 ccm der Mb-Losung zugesetzt und gleichzeitig 0,5 ccm 
0,2 n NaF. Die NaF-Konzentration war = 0,013 n. Die Entfarbung verlief 
mit derselben Geschwindigkeit wie vorher. Um festzustellen, wie gross die 
eigene Donatorwirkung des Extraktes unter Einwirkung von Li’ war, wurde 
ein Gemisch ohne Hexosemonophosphorsaure mit der héchsten Li'-Konzentra- 
tion angesetzt. (Rechts in der Tabelle.) Die Entfarbungsintensitat ist 1omal 
kleiner als die der Kontrolle mit Hexosemonophosphorsaure. Nach dem, was 
wir von der Wirkung von Li’ auf die Eigenreduktion wissen, muss gefolgert 
werden, dass diese in den niedrigen Li'-Konzentrationen noch kleiner ist. 

In Abb. 100 ist die Entfarbungsintensitat als Funktion der Li’-Konzentration 
eingetragen. Die Kurve ist von demselben Typus, wie die entsprechenden Kur- 
ven der Atmungsversuche, nur mit dem Unterschied, dass die Asymptote 
wahrscheinlich hier mit der x-Achse zusammenfallt. Dies fordert dazu auf, 


dieselbe rechnerische Behandlung wie bei den Atmungsversuchen hier durch- 
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zufuhren. In Tabelle XIV 


findet man die Werte der 


Hemmung und die des 


(1—N) 
uotienten —————_ fur 
N 


verschiedene Li’-Konzen- 
trationen berechnet. Diese 
sind in Abb. als 
Funktion der Li’-Konzen- 
tration eingezeichnet und 
liegen auf einer Geraden. 


Es scheint, als ob auch 


die hemmende Wirkung 


von Li’ auf die Aktivie- 
\bb. 100. Entfarbungsintensitat als Funktion der Li’- rung der Hexosemono- 
Konzentration bei der Methylenblaureduktion in zer- ciliata G 
sprengten Eiern mit Hexosemonophosphorsaure als dem 
Donator. setz der Massenwirkung 
folgt. K,. ist von etwa derselben Grosse wie bei den Atmungsversuchen 


(vgl. Tabelle XIV). 


y 


is fragt sich aber, wie dies moéglich sein kann. Wir haben ja hier zwei 


verschiedene Donatoren, deren Aktivierung in entgegengesetzer Richtung von 
Li’ beeinflusst wird. Die einzig mégliche Erklarung ist die, dass die Eigen- 
donatorwirkung des Extraktes in irgend einer Weise von der aktivierten 
Hexosemonophosphorsaure verdrangt wird. Auf andere Beobachtungen, die 
dies mehr direkt bestatigen, kommen wir unten zuriick. 

In einem anderen Versuch wollte ich die Wirkung anderer Salze prufen. 
Der Extrakt war aber stark milchig, obwohl er gleich lang wie in dem vorigen 
Versuch zentrifugiert worden war. Wie Tabelle XV zeigt, wurde auch die 
gleichzeitige Wirkung von Li’ und K: untersucht. Nicht nur Li’, sondern auch 
Na’ und K* hemmen die Aktivierung der Hexosemonophosphorsaure. Diese 


Wirkung ist bei K° am 


schwachsten und gleich gross 
bei Na’ und Li’. Interessant 
ist, dass bei geichzeitiger 
Wirkung die von K’ und 
Li’ hervorgerufenen Hem- 
mungen sich addieren. Die 


Li-Wirkung scheint also 


nicht spezifisch zu sein. Die 


n LiCl von dem Li‘’-Zusatz bewirkte 
(I1—N). 
Abb. 101 N fiir den in Abb. 100 wiedergege- Hemmung ist verhaltnismas- 


benen Versuch als Funktion der Li’-Konzentration. sig klein. Es scheint mir 
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DIE DETERMINATION IM SEEIGELKEIM 
tabeéltée XV. 


24. 5. 33. 50 ccm Suspension wurde zentrifugiert, 28 ccm Meerwasser 
abgesaugt und 18 ccm dest. Wasser zugesetzt. Eine Viertelstunde nach der 
Zersprengung der Eier wurde wieder zentrifugiert. N,-Bestimmung fehlt. In 
jeder Flasche 0,2 mg Mb. Konzentration des zugesetzten Salzes 0,128 n. 
Kontrolle NaCl KCl LiCl LiCl + KCl 
com Salz-Losume, 065 nm... . 1,4 1,4 1,4 
com dest Wasser... 1,4 1,4 1,4 


ccm Hexosemonophosphorsaure, 0,03 


Mol. 
ccm Extrakt 
ccm Mb-Losung, 0,1 % 
Entfarbungszeit in Minuten 
Entfarbungsintensitat 


Hemmung in % 


nicht unwahrscheinlich, dass hier die eigene Donatorwirkung des Extraktes 
neben der der Hexosemonophosphorsaure in Erscheinung tritt. 


Ich wollte spater diese Untersuchungen vervollstandigen und brauchte als 


Material ein Gemisch von Ovozyten und reifen Eiern von Strongylocentrotus 


droebachiensis. Dieser in den inneren Meerbusen der Westkiiste Schwedens 
sehr gemeine Seeigel ist im Spatwinter laichreif. Das Material wurde von 
der Zoologischen Station Kristineberg bezogen und die Tiere in Fucus ein- 
gebettet nach Stockholm versandt. Die Eier wurden wie gewohnlich heraus- 
geholt und in der Handzentrifuge gewaschen. Sie wurden dann auf der 
elektrischen Zentrifuge zusammengeschleudert und das tuberstehende Meer- 
wasser abgegossen. Die Zentrifugenglaschen wurde in ein Gemisch von 
Azeton und Kohlensaureschnee gesteckt und darin so lange gelassen, bis die 
Fier durchgefroren waren. Die Glaschen wurden gut geschlossen in Kohlen- 
saureschnee aufgehoben, bis die Eier verwendet werden sollten. Die Methy- 
lenblaureduktion wurde bei 23°C in T-formigen THUNBERG-Rohrchen ausge- 
fiihrt, die in einem Wasserbad schwenkten. Die Rohrchen waren bis auf 
20 mm Hg evakuiert, und die Mb-Losung wurde aus dem als Ampulle umge- 
bogenen Stopsel bei dem Zeitpunkt o eingekippt. 

Die ersten Versuche wurden mit einem Brei ausgefiihrt, der in der Weise 
hergestellt wurde, dass die aufgetauten Eier mit demselben Volumen dest. Was- 
sers verruhrt wurden. Auch hier wurde eine kraftige eigene Donatorwirkung 
erhalten, die bei Li’-Zugabe zunahm. Durch Zentrifugieren wurden die festen 
Bestandteile moglichst entfernt. Um die kleineren Partikelchen schleudern 
zu konnen, schiittelte ich den Extrakt mit Kaolin. Beim Zentrifugieren wur- 
den sie von den Kaolinkérnchen mitgeschleudert. Ich erhielt in dieser Weise 


Extrakte, die immer noch stark milchig waren und mit Li aktiviert werden 
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Tabelle XVI. 


In jeder Flasche 0,025 mg Mb vgl. im Text. 


ccm Hexosediphosphorsaure, 7 % 
ccm Co-Zymase, etwa 200 % Co/I ccm 
ccm dest. Wasser 

ccm Extrakt 

ccm Mb-Losung, 0,025 % 


Entfarbungszeit in Minuten 


konnten. Eine Zugabe von Hexosediphosphorsaure veranderte nichts daran. 
Wurde aber eine aus Hefe dargestellte Co-Zymaselosung' zugegeben, so konnte 
in Fallen, wo die eigene Donatorwirkung des Extraktes nicht allzu gross war, 
d. h. bei genugender Verdiinnung, in dieser Weise eine Verlangsamung der 
Entfarbung erzielt werden. War ausserdem LiCl zugesetzt worden, blieb oft 
eine vollstandige Entfarbung aus. Ich habe dies in der Weise gedeutet, dass die 
aktivierte Hexosediphosphorsaure die Eigendonatorwirkung von den Reak- 
tionsstatten verdrangt. Fur die Dehydrierung der Hexosediphosphorsaure ist 
im Seeigelei die Co-Zymase notwendig. Dies wird in den unten zu beschreiben- 
den Versuchen gezeigt. 

13,5 ccm gefrorene und aufgetaute Eier wurden mit derselben Menge 
destillierten Wassers versetzt. Nach 2 Stunden bei 5°C wurde mit Kaolin 3- 


mal zentrifugiert. Mit diesem Extrakt wurde ein orientierender Versuch aus- 


gefuhrt (Tabelle XVI). Bei Zusatz von Hexosediphosphorsaure und Co-Zy- 


mase war die Entfarbung fast momentan. Wenn nur der eine dieser zwei 
Stoffe zugesetzt wurde, war die Entfarbungszeit zwar abgekurzt, aber nicht 
so sehr, wie in dem vorigen Falle. Die Co-Zymase fordert also die Akti- 
vierung von unbekannten Substanzen in dem Extrakt und ausserdem die der 
Hexosediphosphorsaure. Es ist deswegen sehr wahrscheinlich, dass auch Co- 
Zymase schon von Anfang an in dem Extrakt vorhanden ist. Von RUNNSTROM 
(1933) ist das Vorhandensein von Co-Zymase in dem Paracentrotus-Ei nach- 
gewiesen worden. 

Um die Versuche exakter ausfuhren zu ko6nnen, wurden die Extrakte wah- 
rend 28 Stunden gegen fliessendes Leitungswasser dialysiert. Durch Wasser- 
aufnahme wurde der Extrakt dabei verdiinnt. Derselbe Versuch wie vorher 
wurde ausgefithrt (Tabelle XVII). In dem vollstandigen System Extrakt + 
Co-Zymase + Hexosediphosphorsaure verlauft die Reduktion jetzt viel lang- 
samer, was wohl teilweise auf die Verdinnung zuriickzufuhren ist. Wird ent- 
weder Co-Zymase oder Hexosediphosphorsaure zugesetzt, so findet in den er- 
sten Minuten eine geringfigige Entfarbung statt, die aber bald aufhort. Wird 

i 


Herrn Professor Dr. Kart MyrpAck, der mir das Co-Zymasepraparat uberlassen 
hat, danke ich fur seine Freundlichkeit. 
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Tabelle XVII. 


In jeder Flasche 0,025 mg Mb — vgl. im Text. 
ccm Hexosediphosphorsaure, 7 % 
ccm Co-Zymase, etwa 90 Co/I ccm 
ccm dest. Wasser 
ccm Extrakt 
ccm Mb-Losung, 0,025 % 
Entfarbungszeit in Minuten ..... . 20 


Nach anderthalb Stunden in 4 und ? eine sehr geringftgige, in * keine Entfarbung. 


Tabelle XVIII. 
Extrakt 1,0 ccm, Salz-Losung + dest. Wasser 0,2 ccm, Hexosediphosphorsaure 
7 %, 0,3 ccm, Co-Zymase (go Co/1 ccm) 0,4 ccm, Mb, 0,025 %, 
O,I ccm 0,025 mg. 
Konzentration des zugesetzten Salzes 0,000 0,025 0,050 0,075 0,100 0,125 
Zeit der Entfarbung bis 
LiCl¢ in Minuten 


Entfarbungsintensitat 


Zeit der Entfarbung 


Entfarbungsintensitat .... . 0,66 2! 1,92 1,92 1,92 1,56 


1 Nach 2 Stunden fast 50 % entfarbt, ? nach 2 Stunden kaum eine merkbare Ent- 
farbung. Nur in den mit * markierten Ansatzen trat vollstandige Entfarbung ein. 


weder Co-Zymase noch Hexosediphosphorsaure zugefugt, kann keine Entfar- 
bung entdeckt werden. Es gibt immer noch Spuren von Co-Zymase und Sub- 
strate, die fur ihre Aktivierung Co-Zymase notig haben. Hier zeigt es sich un- 
widersprechlich, dass Co-Zymase auch hier fur die Dehydrierung der Hexose- 
diphosphorsaure notwendig ist (vgl. NEUENSCHWANDER 1928 und v. EULER 
und NILsson 1926, 1931). 

Dieser Extrakt durfte verhaltnismassig arm an Elektrolyten sein und sich 
also fur Versuche iber die Wirkungen von Elektrolyten eignen. Er wurde 
noch etwas verdunnt und ein Versuch mit Konzentrationsreihen von Li’ und 
K’ ausgefuhrt (Tabelle XVIII). Da die Aktivitat dieses stark verdunnten 


Extraktes klein war, wurde nur die Entfarbung von 50 % des zugesetzten Mb 


verfolgt. Als Vergleichslosung verwendete ich in einem Rohrchen, das nicht 
evakuiert worden war, dasselbe Gemisch wie in den tbrigen, nur mit dem 
Unterschied, dass die Mb-Losung mit der gleichen Menge destillierten Was- 
sers verdunnt war. Die Werte der Entfarbungsintensitat, die in Abb. 102 als 
Funktion der Salzkonzentration eingetragen sind, konnen keine grossere 


Genauigkeit beanspruchen, da das Enzymsystem hier bald geschadigt wird. 
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Die Kurven geben doch 


in grossen Zugen den 


Unterschied zwischen 


der Wirkung von Li’ 


und der von K* an. 


Die beiden Salze wir- 


ken offenbar prinzi- 


piell ahnlich, indem sie 


in schwachen Konzen- 


trationen aktivieren, in 


hoheren hemmen. Der 


Unterschied besteht 


0,075 Q.100 Ques darin, dass bei Li’ so- 


Abb. 102. Intensitat der Methylenblaureduktion bei dialy- wohl die optimale wie 
siertem Ejerextrakt als Aktivator und Hexosediphosphor- 
saure als Donator, als Funktion der Konzentration der zu- r 
gesetzten Salze KCl und LiCl. KCl-Kurve gestrichelt, zentration viel fruher 

LiCl-Kurve durchgezogen. 


die hemmende Kon- 


als bei K’* erreicht wird. 

Es fragt sich jetzt wie Li’ wirken wiirde, wenn es zu dem oben verwendeten, 
vollstandigen System, dass durch K’-Zusatz schon seine maximale Aktivitat 
erreicht hatte, zugesetzt werden wiirde. Es wurde ein neuer Extrakt herge- 
stellt, der wahrend 48 Stunden gegen stromendes Leitungswasser und 12 Stun- 
den gegen destilliertes Wasser dialysiert wurde. Die Aktivitat des Enzymes 
wurde gepruft. Mit Hexosediphosphorsaure und Co-Zymase war nach 80 Mi- 
nuten noch nicht 50 % der zugegebenen Mb-Menge (0,025 mg) entfarbt. Der 
xtrakt wurde in einer flachen Schale bei 5°C unter Vakuum auf etwa 2/3 
eingeengt. Der Versuch mit verschiedenen K’-Konzentrationen wurde jetzt 
wiederholt mit dem Unterschied, dass von der Co-Zymaselosung, die auf 1,0 
ccm etwa 400 Co enthielt, nur 0,2 ccm genommen wurden. Die fehlenden 0,2 
ccm wurden durch dest. Wasser ersetzt. Die Entfarbungsintensitat (50 % Ent- 
farbung) findet man in Abb. 103. Bei 0,075 n KCl ist die optimale Konzen- 
tration erreicht. Konzentrationen hoher als 0,100 n wirken hemmend. Die 
Kurve fallt nicht gerade, sondern zeigt einen asymptotischen Verlauf. 

Die K’-Konzentration wurde jetzt konstant und gleich 0,075 n gehalten und 
0,2 ccm von verschiedenen Li'-Losungen gegen das destillierte Wasser aus- 
getauscht. Auch diese Werte der Entfarbungsintensitat sind in Abb 103 einge- 
zeichnet und zwar in der Weise, dass die Gesamtkonzentration der zugesetzten 
Salze fur die beiden Kurven dieselbe ist. Wir konnen dadurch die allgemeine 
Salzwirkung und die mehr spezifischen Wirkungen von K’ und Li’ einiger- 
massen auseinanderhalten. Geht man von der K’-Konzentration 0,075 n aus 
und erhoht die Konzentration bis 0,100 n, bleibt die Entfarbungsintensitat 
unverandert. Geben wir aber so viel LiCl zu, dass die Gesamtkonzentration 


0,100 n wird, so sinkt die Entfarbungsintensitat auf etwa 45 %. Eine weitere 
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Erhéhung der Li'-Kon- Yan. 
4o 


zentration bewirkt eine 


Erniedrigung der Entfar- 


bungsintensitat, die pro- 


portional viel kleiner ist. 


In dieser Hinsicht erin- 


nert diese Kurve an die 


Li’-Atmungskurven. Sie 


folgt aber nicht, wie 


auch nicht der abstei- 
gende Teil der K’-Kur- 


ve, dem Gesetz der Mas- 


senwirkung. In einem ” ors 
a ilderten Re K= Konzentration und Gesamtkonzentration n 


duktionsversuch mit ei- app 103. Intensitat der Methylenblaureduktion als Funk- 
nem nicht dialysierten tion a von der KCl-Konzentration, b von der LiCl-Kon- 
s zentration bei einer gewissen Zugabe von KCl. Dialysier- 
ter Eierextrakt als Aktivator, Hexosediphosphorsaure als 
tus-Eiern folgte die Li’- Donator. 


Extrakt von Paracentro- 


Hemmung diesem Gesetz. Die Abweichungen in dem eben geschilderten Ver- 
such konnen durch unspezifische Salzwirkungen entstehen. In dem undialysier- 
ten Extrakt, wie in den intakten Eiern, werden diese durch ein stabilisierend 
wirkendes Salzgemisch aufgehoben. Dies zeigt sich auch darin, dass K’ hier 
bei einer Konzentration von 0,125 n hemmt, weil die K’-Konzentration in 
der intermicellaren Flussigkeit des intakten Eies etwa 2mal grosser ist 
(BIALASCEWICz 1928). Es scheint auch, als ob das Enzymsystem oder eine 


Komponente davon nicht als echte Losung, sondern an eine Kolloide gebun- 


den oder absorbiert vorkommt (vgl. BERTHO 1933). Dies konnte folgen- 


derweise demonstriert werden: Ein Kaolinfilter wurde in der Weise her- 
gestellt, dass eine kleine Menge Kaolin in destilliertem Wasser aufgeschwemmt 
wurde, das dann durch einen feinporigen Filtriertiegel gesaugt wurde. 
Durch diesen Filter wurde ein Extrakt wiederholt genutscht. Allmahlich 
nahm die Opalescens ab und in gleicher Zeit auch die Aktivitat. Von einer 
Adsorption kann nicht die Rede sein, da die Aktivitat beim Zentrifugieren 
mit viel grosseren Kaolinmengen nicht abnimmt. Die kolloidalen Partikelchen 
verstopfen allmahlich die Poren des Kaolinfilters, wodurch dies die Fahigkeit 
erwirbt, diese Partikelchen zu filtrieren. 

von EvuLer und Nitsson (1926) heben hervor, dass ,,das Zymophosphat 
vielleicht nicht selbst als Donator wirkt, sondern erst nach enzymatischer 
Spaltung‘*. Es wird auch der Gedanke ausgesprochen, dass Spaltungsprodukte 
unter Mitwirkung des Co-Enzyms auftreten konnen, die in nascierendem Zu 
stand spontan Methylenblau reduzieren (vgl. auch THUNBERG 1933 und vV. 


EULER 1934). Solch ein Vorgang wiirde die momentane Entfarbung in dem 
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nicht zentrifugierten Ejierbrei bei Zusatz von Hexosephosphaten erklaren. 
Wenn dies in den oben beschriebenen Versuchen der Fall ist, wiirde die von 
Li’ hervorgerufene Hemmung in dem System zentrifugierter Extrakt + 
Hexosephosphat + Co-Zymase eher die Desmolyse als die Wasserstoff- 
aktivierung betreffen. Dies schliesst nicht aus, dass die Hexosephosphate auch 
gleichzeitig als Donatoren wirksam sein konnen, ihr Anteil diirfte aber ver- 
haltnismassig klein sein. Der Unterschied zwischen dem dialysierten und dem 
nicht dialysierten Extrakt wirde vielleicht damit zusammenhangen, dass in 
ersterem die Desmolyse nicht mehr moglich ist. 

Die in diesem Abschnitt beschriebenen Versuche zeigen, dass Li’ in einem 
geeigneten Extrakt von Seeigeleiern eine Hemmung bei der Methylenblau- 
reduktion mit Hexosemonophosphorsaure als Substrat hervorruft, die sich 


ahnlich verhalt wie die Li'-Hemmung der Atmung in dem intakten Ei. 


e) Uber die Wirkungsweise von Lv auf den Stoffwechsel. 


In sehr ausfuhrlichen Untersuchungen uber den Mechanismus der morpho- 
logischen Li‘'-Wirkung kommt RuNNstROM (1928 b) zu der Auffassung, dass 
i in die Zellen eindringt und dort infolge seiner fallenden Wirkung eine 
Strukturvergroberung hervorruft’. Dass in hoheren Konzentrationen stark 
verdichtend wirkt, habe ich bestatigen konnen (S. 260). In einer spateren 
Untersuchung hat RUNNstTROM (1935 b) gezeigt, dass das kolloidchemische 
Verhalten des Plasmas in den Zellen des Blastulastadiums ein anderes ist, 
wenn die Larven in einem LiCl-Meerwasser-Gemisch kultiviert sind, als wenn 
sie unter normalen Bedingungen aufgezogen sind. In Mikrodissektionsver- 
suchen ergab sich, dass eine aufgezwungene Formveranderung der Zellen in 
den Kontrollkeimen riickgangig ist, in den Li’-Keimen aber nicht. Es handelte 
sich hier um Eier von dem Seeigel ,,Echinarachnius parma‘. Die Li'-Konzen- 
tration war schwach (0,012 n), rief aber eine typische Li’-Entwicklung hervor. 
In den Dunkelfeldsstudien RUNNsTROMs (1928b) wurden die Veranderungen 
der Zellkolloide auch in dem Blastulastadium beobachtet. Es fragt sich aber, ob 
die Ursache dieser Erscheinungen nicht in der Atmungshemmung zu suchen 


sein kann. Von RuUNNsTROM (1930) ist namlich gezeigt worden, dass ein 


g 
inniger Zusammenhang zwischen der Atmung und der Struktur der Zell- 


kolloide besteht, indem die Atmung zur Aufrechterhaltung der Dispersitats- 
verhaltnisse notwendig ist. Meine Beobachtungen tiber die Wirkung von Li’ 
auf die Mikromerenbildung im Arbacia-Ei (S. 258) konnen hier Auskunft 
geben. Unter dem Einfluss einer schwachen Li’-Konzentration entstanden hier 
schon im 8-Zellenstadium Veranderungen, die auf eine Verdichtung der Plas- 
makolloide weisen. In diesem Stadium ist der Li’-hemmbare Anteil im Ver- 
haltnis zu der ganzen Atmung klein (20—25 %), und da die Hemmung die- 


ser schwachen Konzentration ausserdem klein ist (ca. 30 %), kann die Hem- 
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mung nur einen ganz kleinen Teil der Atmung betreffen (etwa 10 %). Es 
ist also wahrscheinlich, dass Li’ unmittelbar auf die Struktur wirkt. Es 
besteht naturlich immer hier die Méglichkeit, dass die Veranderung der Struk- 
tur auf den Stoffwechsel zuriickwirkt (vgl. RUNNsTROM 1930), und dass die 
Atmungshemmung weitere Storungen der Struktur verursacht. 

Es taucht in diesem Zusammenhang die wichtige Frage auf, ob die von 
Li’ hervorgerufene Atmungshemmung durch eine allgemeine Dispersititser- 
nicdrigung der Plasmakolloide (durch Li’ oder durch K*-Mangel hervorgeru- 
fen, vgl. Lasnirzkrt und SzORENYI 1935) verursacht sein kann (WARBURG 
1914, RUNNSTROM 1928 c, 1930). Die hyperbolische Form der Hemmungs- 
kurven haben wir oben (S. 281) in der Weise gedeutet, dass eine einheitliche 
Reaktion zwischen Li’ und einem unbekannten Korper in den Zellen vorliegt. 
Es konnte auch vermutet werden, dass diese Form der Hemmungskurve bei 
der Strukturvergroberung, z. B. durch Verminderung der als Reaktionsort 
wirkenden Oberflachen zustande kommt. Da wir nichts tiber die Gesetzmas- 
sigkeiten wissen, die die quantitativen Verhaltnisse hier bestimmen wurden, 
ist es unmoglich, diese Vermutung rechnerisch zu prufen. Unter dieser Vor- 
aussetzung ist es aber schwer, den von RUNNSTROM (1935 b) nachgewiesenen 
Einfluss von Pyocyanin auf die Wirkung von Li’ im Ei von Echinarachnius 
parma zu erklaren. In einem Gemisch von 95 ccm Meerwasser + 5 ccm isot. 
LiCl-Losung starben die Eier im 2-Zellenstadium. Wurde aber 0,5 ccm einer 
0,1 % Pyocyaninlosung zugegeben, so entwickelten sich die Keime bis zum 
Blastulastadium. In Versuchen mit schwacheren Li’-Konzentrationen wurde 
die morphologische Wirkung von Li’ durch Zugabe von Pyocyanin oder Me- 
thylenblau mehr oder weniger aufgehoben. Dies ware nur so zu erklaren, dass 
die Redoxsubstanzen den Stoffwechsel so stark erh6hen, dass der Umsatz, un- 
geachtet der durch die allgemeine Strukturvergroberung hervorgerufenen Hem- 
mung, mehr oder weniger den Betrag des Normalumsatzes erreichen wiirde. 
Wenn diese Verhaltnisse vorlagen, wurde man erwarten, dass Li'-Hemmungs- 
kurven mit und ohne Pyocyanin etwa parallel verlaufen missten. In unpubli- 
zierten Versuchen zusammen mit OHMANN fanden wir aber, dass dies nicht 
der Fall war, da die absolute Li'-Hemmung bei Pyocyaninzugabe viel klei- 
ner ist, als ohne Pyocyanin. Die Atmung war in Gegenwart von Pyocyanin 
und Li’ hoher als in der Kontrolle. Es kam dies ungeachtet einer deutlichen 
morphologischen Li’-Wirkung zum Ausdruck. Die Erniedrigung der Atmungs- 
hemmung in Gegenwart von Pyocyanin zeigt, dass die Hemmung nicht durch 
eine allgemeine Strukturvergroberung zustande kommen kann. 


PFEIFFER und v. MopDELSKI (1913) untersuchten eingehend das Verhalten 


der a-Aminosauren und Polypeptide gegen Neutralsalze und kamen zu der 
tis 


Auffassung, dass ,,bei den so mannigfaltigen und charakteristischen Reaktio- 
nen zwischen Eiweisskoérpern und Salzen rein chemische Vorgange eine er- 


hebliche Rolle spielen‘. Es wird in einer spateren Mitteilung hervorgehoben, 
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dass ,,die Additionsfahigkeit fur Aminosauren... besonders stark ausgepragt 


bei den Lithiumsalzen ist und von diesen iiber die Natriumsalze zu den Ka- 
liumsalzen abnimmt* (PFEIFFER 1924). Da die Enzyme Eiweisskorper oder 
an Eiweisskorper gebundene prostetische Gruppen sind, haben diese Angaben 
hier ein grosses Interesse. Ob das hypothetische Reaktionsprodukt Enzym- 
Lithiumsalz durch eine Veranderung der kolloidalen Struktur oder durch 
veranderte chemische Eigenschaften inaktiviert ist, steht ausserhalb dieser 
Diskussion. 

Es ist kaum anzunehmen, dass Li’ die Sauerstoffaktivierung oder Uber- 
tragung hemmt, da wir in dem Fall annehmen miussen, dass die wahrend der 
Entwicklung stattfindende Erhohung der Atmungsintensitat auf eine Zunahme 
sauerstoffaktivierender oder sauerstoffuberfuhrender Stoffe zuruckzufuhren 
ware, was allem Anschein nach nicht zutrifft (LINDAHL und OHMANN 1936). 
Es muss also eine anaerobe Phase der Atmung von Li’ gehemmt werden, und 
dies machen auch die oben beschriebenen Methylenblaureduktionsversuche 
mit Hexosemonophosphorsaure als Substrat wahrscheinlich. 

I’s wurde oben gezeigt, dass die Atmung des sich furchenden Seeigeleies in 
zwei Teile geteilt werden kann, von denen der eine von Li’ gehemmt wird, 
der andere aber nicht. Die Hemmung folgt dem Massenwirkungsgesetz. Es 
muss daher gefolgert werden, dass ein einheitlicher Prozess yon der Hem- 
mung betroffen wird. Der Li-hemmbare Teil der Atmung nimmt mit der 
Zeit zu, der andere bleibt konstant. 

Gegen diese Anschauungen kann folgender Einwand gemacht werden: Es 
liegt eine einheitliche Atmung vor. Nur die Zunahme der Atmung wird ge- 
hemmt. Es kann deshalb nur der Teil der Atmung, der nach der Li'-Zugabe 
durch den Anstieg entsteht, gehemmt werden. 

GRAY (1927) zeigte, dass die Zunahme der Atmung in dem Ei von Psamme- 
chinus miliaris einer Exponentialfunktion folgt, wenn die Zunahme nur auf 
einen gewissen Teil der Atmung bezogen wird. Es kann kaum ein Zufall sein, 
dass die Gesetzmassigkeiten, die Gray und ich gefunden haben, beide dieselbe 
Bedingung voraussetzen, namlich dass ein gewisser Teil der Atmung nicht 
zunimmt. Andere Versuche, uber die ich bald zusammen mit OHMANN berich- 
ten werde, sttitzen die Auffassung, dass den zwei Teilen der Atmung zwei 
verschiedene chemische Reaktionen zu Grunde liegen. Ein anderer Versuch, 
den Anstieg der Atmung wahrend der Entwicklung als eine Funktion der 
Zeit in einer Gleichung auszudrucken, ist von BIALASCEWIcz und BLEDOWSKI 
ausgefiihrt. Sie benutzten dabei die Atmungsbestimmungen MrYERHOFS 
(1911 b) und fanden, dass die Atmungswerte auf der Kurve x =k: 
liegen; a ist die Atmungsintensitat des eben befruchteten Eies und x die 
Atmungsintensitat bei der Zeit t nach der Befruchtung (zitiert nach NEEDHAM 


1931). Die von Epurusst& (1933) gegebene Atmungskurve des Paracentrotus- 
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ies unterscheidet sich von der von Gray und mir gefundenen darin, dass die 
Atmungsintensitat in Bezug auf die Zeit eine Gerade ist. 

GRAY deutet seine Ergebnisse in der Weise, dass der Anstieg der Atmung 
einer Umwandlung toter Substanz (Dotter u. dgl.) in lebendes Plasma ent- 
spricht und fuhrt darauf die Ubereinstimmung mit Wachstum in vitro zuriick. 
Ich neige aber mehr dazu, diesen Anstieg als den Ausdruck einer Zunahme 
der Stoffwechselaktivitat der Zellen aufzufassen. Die Ergebnisse Grays be- 
deuten, dass in jedem Moment die Zunahme der Atmung der vorhandenen 
Atmung proportional ist. Allem Anschein nach handelt es sich hier um einen 
autokatalytischen Vorgang, und wir mussen nach einer Reaktionskette suchen, 
in der eine akzelerierte Zunahme der Reaktionsgeschwindigkeit dadurch zu- 
stande kommt, dass die Geschwindigkeit fruherer Reaktionsglieder von der 
Kntstehung gewisser Intermedienprodukte abhangt. Solche Verhaltnisse finden 
wir wahrend der Angarungsphase sowohl in Hefen- wie in Muskelpraparaten, 
die beide als autokatalytische Prozesse bezeichnet werden (LIPMANN 1935). 
In der Garung ist das Acetaldehyd die autokatalytisch wirkende Substanz 
(Meryeruor und Kirs_inG 1933, MEYERHOF 1935 b), und in der Glykolyse 
spielt Brenztraubensaure diese Rolle (LIPMANN 1935). 

Is wurde schon von NILssON (1930) nachgewiesen, dass in der alkoho- 
lischen Garung ein Zusammenhang zwischen Oxydoreduktionen und Phos- 


phorylerung besteht. Seine Ergebnisse sind von MrEYERHOF und KIESLING 


(1933) bestatigt worden, und es sind in letzter Zeit eine Reihe von Arbeiten 


erschienen, die dieses und verwandte Probleme beleuchten. Es wurde von 
RUNNsSTROM, LENNERSTRAND und Borer (1934) gezeigt, dass im System 
Pferdebluthamolysat + Hexosediphosphorsaure +- Co-Zymase eine Koppe- 
lung zwischen Oxydationen und Synthese von organischen Phosphorsaure- 
estern besteht. Die Oxydationen und damit auch die Phosphorylierung kommt 
durch Zugabe von Methylenblau zu dem oben genannten System zustande. 
Co-Zymase ist hier fiir die Phosphorylierung notwendig. Das unmittelbar 
bestimmbare Phosphat verschwindet, und es wird vor allem leicht abspalt- 
bares Phosphat (Adenosintriphosphorsaure) gebildet. Die Hexosediphosphor- 
saurefraktion nimmt auch zu, die der schwer hydrolysierbaren Phosphatester 
nimmt dagegen etwas ab. Bald danach konnte DiscHE (1934 a, b, 1935) zet- 
gen, dass eine Veresterung der Adenylsaure mit anorganischem Phosphat in ge- 
waschenen Erythrozyten an eine oxydoreduktive Umlagerung zwischen Brenz- 
traubensaure und dem Dioxyacetonphosphorsaureester verkettet ist. Etwa 
gleichzeitig publizierten SCHAFFNER und BAUER (1934 a, b), die mit gereinig- 
ten Enzympraparaten arbeiteten, einige vorlaufige Mitteilungen, denen zwei 
ausfiihrliche Arbeiten folgten (1935 a, b). Mit einem stark phosphatatisch 
wirkenden, dialysierten Glycerinextrakt aus Hefe wurde keine Phosphorylie- 
rung erreicht, auch nicht nach Zusatz von Co-Zymase, Magnesium und 


Hexosediphosphat. Die Zugabe einer Redoxase oder des WaArsBurGschen 


20. A. Z. 1936. 
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Zwischenferments zusammen mit Acetaldehyd ruft aber eine starke Phos- 
phorylierung hervor. Auch die Versuche LipMANNs (1935) an gewaschenen 
Muskeln zeigen, dass die Phosphorylierung an eine Dismutation gebunden ist, 
und er spricht sich folgendermassen iiber die energetischen Verhaltnisse der 
Induktion aus: ,,Dass eine Induktion bei der Glykolyse der Glykose, nicht aber 
bei der Glykolyse der Polysaccharide, Starke und Glykogen stattfindet, dirfte 
damit zusammenhangen, dass bei der Glykose aus dem Polysaccharid gerade 
cine entsprechende Energie frei wird, wie sie zur Phosphorylierung der Gly- 
kose notwendig ist.‘‘ In fortgesetzten Versuchen arbeiteten LENNERSTRAND 
und RUNNSTROM (1935) mit dem System Apo-Zymase + Co-Zymase +-Hex- 
osediphosphat + Glukose + Methylenblau oder Pyocyanin. ,,Es liegt eine 
Bezichung zwischen Oxydationsvorgangen und Phosphorylierung in dem 
System vor, und zwar wird unter zugrundelegen gewisser Annahmen 
wahrscheinlich gemacht, dass fiir jedes Molekul Phosphorglycerinsaure, das 
durch Oxydation von Triosephosphat entsteht, ein Molekul Phosphat an Gly- 
kose gebunden wird. Energetisch liegt allem Anschein nach eine Koppelung 
zwischen der Phosphorylierung und der Oxydation vor.“ 

Im Muskel spielt die Adenosintriphosphorsaure die Rolle von Phosphor- 
sauredonator bei der Veresterung des Glykogens (MEYERHOF und LOHMANN 
1931, Parnas, OsTERN und Mann 1934, 1935). Dasselbe gilt auch der 
Veresterung von Glukose im Hefemazerationssaft (LUTWAK-Mann und Mann 
1935), und DISCHE (1934, 1935) zeigte, dass in intakten Blutkorperchen Phos- 
phorsaure von Adenosintriphosphorsaure auf Glykogen tberfuhrt wird. Die 
Rephosphorylierung der Adenylsaure zu Adenosintriphosphorsaure kommt im 
Muskelbrei, wie von PARNAs und Mitarbeitern gezeigt wird, dadurch zustande, 
dass Phosphorsaure von den Intermediarprodukten Phosphorglycerinsaure und 
Phosphorbrenztraubensaure auf die Adenylsaure iibertragen wird. Ahnlich lie- 
gen die Verhaltnisse im Hefemazerationssaft (LUTwAK-MANN und Manny). 

Das oben dargestellte lasst sich folgenderweise zusammenfassen: Sowohl 
die alkoholische Garung wie die anaerobe Glykolyse ist durch eine autokata- 
lysierte Angarungsphase charakterisiert. In beiden Vorgangen wird der Koh- 
lehydratabbau durch eine Veresterung mit Phosphorsaure eingeleitet, die 
an oxydoreduktive Vorgange energetisch gekoppelt ist. Sowohl in der alkoho 
lischen Garung wie in der Glykolyse scheint die Adenosintriphosphorsaure 


die Rolle yon Phosphorsauredonator zu spielen. Die Resynthese von Adenyl- 


py rophosphorsaure geschieht entweder in der Weise, dass Phosphatreste det 


intermediaren Phosphorsaureester auf die Adenylsaure uberfuhrt werden 
oder in der Weise, dass die Veresterung der Adenylsaure bei energetischer 
Koppelung an Oxydoreduktionen mit anorganischer Phosphorsaure stattfin- 
det. Durch diese energetische Koppelung der einleitenden Phase an spatere 
Reaktionsglieder kommt die exponentielle Form der Angarungskurven der 


alkoholischen Garung und des glykolytischen Kohlenhydratabbaus zustande. 
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Die exponentielle Form der Kurve von dem Li’-hemmbaren Anteil der 
Atmung im Seeigelkeim lasst uns vermuten, dass ein ahnlicher Vorgang hier 
vorliegt. Es handelt sich aber nicht um eine Angarungs- sondern um eine Anat- 
mungsphase. Ks ist nach den folgenden Tatsachen wahrscheinlich, dass der 
Kohlehydratabbau im Seeigelkeim zum Teil uber dieselben Intermediarpro- 
dukte geht wie im Muskel, Blut und Hefen: RuNNstROM (1933 a) fand in 
Atmungs- und Methylenblaureduktionsversuchen eine kraftige Aktivitat der 
zerprengten Eier gegen Hexosemonophosphorsaure und Hexosediphosphor- 
saure und konnte auch Co-Zymase in den Eiern nachweisen. Weiter stellte 
er fest, dass die zersprengten Eier Phosphorsaure von zugesetzter Hexose- 
monophosphorsaure abspalten. Die Pyrophosphatfraktion', die wohl als Ade- 
nosintriphosphorsaure oder eine ahnliche Verbindung angesprochen werden 
kann, verschwindet bei den zersprengten Eiern mehr oder weniger vollstan- 
dig. ,,Zusatz von Hexosemonophosphorsaure hat aber die Wirkung, dass die 
Pyrophosphatfraktion erhalten bleibt und sogar starker wird als in der Kon- 
trolle.“ Lutwak-Mann und MANN wiesen in Hefemazerationssaft ahnliche 
Verhaltnisse nach. 

Kine Verkettung der Reaktionen bei der Anatmung stelle ich mir folgender- 
massen vor: Zuerst wird der Zucker mit Phosphorsaure verestert. Diese kann 
dabei einer ,,Pyrophosphatfraktion“ entstammen. Die Resynthese der dieser 
Fraktion entsprechenden Ester kann man sich auf zweierlei Weise vorstellen. 
1. Auf die Adenylsaure (oder einen entsprechenden Korper) werden ,,Phos- 


phatreste von phosphorylierten Intermediarprodukten direkt uberfuhrt. Die 
Zunahme des Umsatzes kommt dadurch zustande, dass anorganisches Phos- 


phat in den Kreislauf einbezogen wird und zwar in der Weise, dass die Phos- 


phorylierung in jedem Augenblick der bei der Spaltung und Oxydation der 


Intermediarprodukte gebildeten [Energiemenge proportional ist. 2. Die ,,Phos- 
phatreste’ der phosphorylierten Intermediarprodukte werden in Ortophos- 
phorsaure uberfuhrt, die dann bei der Resynthese der Adenylsaure wieder 
gebunden wird. Die Menge des gebildeten Esters ist in jedem Moment der 
durch Spaltungen und Oxydoreduktionen freigesetzten Energiemenge pro- 
portional. Da in jedem Augenblick ein Uberschuss an Energie uber die eben 
gebundene entsteht, kommt eine Zunahme der Phosphorylierung zustande, die 
dem Energieiiberschuss und damit dem Umsatz proportional ist. In beiden 
Fallen steigt die Atmung nach einer exponentiellen Funktion der Zeit. Im 
ersten Falle sollte die Menge des unmittelbar bestimmbaren Phosphats mit 
dem Anstieg der Atmung abnehmen, insofern als Phosphorsaure aus ande- 
ren Verbindungen nicht freigesetzt wird. Im zweiten Falle wurde die Menge 
des unmittelbar bestimmbaren Phosphats mit der Zeit wenig abnehmen. 

‘ Es wurde auch eine ,,Hexosemonophosphorsaure- und eine Hexosediphosphor- 
sdurefraktion“ erhalten. (Nach freundlicher mindlicher Mitteilung von Professor 
IXUNNSTROM.) 
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Wie Li’ in diese hypothetische Reaktionskette eingreift, muss Gegenstand 
weiterer Untersuchungen werden. Es koénnen zwei Moglichkeiten diskutiert 
werden: Entweder setzt die Li‘-Wirkung in einer der Reaktionen ein, in der 
das Kohlehydrat oder dessen Abbauprodukt beteiligt sind, oder die Reak- 
tionskette, die die energetische Koppelung bewirkt, wird von Li’ beeinflusst. 
Im ersten Falle wird die Hemmung konstant im Verlaufe der Zeit, im zwei- 
ten nicht. Die Tatsachen sprechen aber gegen die letzte Annahme. 

Die Ergebnisse (LINDAHL 1933, 1934), die ich mit Li’ an Hefe und Hefe- 
praparaten erhalten habe, kénnen natirlich nicht auf den Seeigelkeim wtiber- 
tragen werden. Es bestehen aber gewisse Ubereinstimmungen, die von Ge- 
wicht sind. 

Da Li-Phosphate sehr schwer loslich sind, konnten bei diesen Versuchen 
Phosphat-Buffertlosungen nicht verwendet werden. Es zeigte sich in Vor- 
versuchen, dass die Hefezellen wahrend der hier in Frage kommenden kurzen 
Versuchszeiten ohne irgendwelche Beeintrachtigung ihrer Lebensfahigkeit in 
destilliertem Wasser aufgeschwemmt sein konnten. In Atmungsversuchen 
benutzte ich dieses Verfahren. In Garungsversuchen wurden die Hefezellen 
in 0O,t Mol. NaHCO,-Losung aufgeschwemmt, die mit CO, gesattigt war, und 
unter CO,-Atmosphare gehalten wurde. Die Atmungs- und Garungsversuche 
wurden mit obergariger Hefet in den Barcrorr-Warpurcschen Apparaten 
mit Glukose als Substrat ausgefthrt. Die Li'-Konzentration wurde zwischen 
0,05 und 0,50 n variiert. Sowohl in den Atmungs- wie in den Garungsver- 
suchen trat die maximale Umsatzgeschwindigkeit erst eine halbe Stunde nach 
dem Zusatz der Glukose ein (Temperatur 22°C). Es besteht unter diesen 
Bedingungen eine Anatmungs- sowie eine Angarungsphase, die aber beide 
kurz sind. Li’ verlangert in beiden Fallen diese Phase und zwar um so mehr, 
je starker die Konzentration ist. Der maximale Umsatz wird auch in dersel- 
ben Weise erniedrigt. Die Li'-Hemmung ist sowohl bei der Atmung wie bei 
der Garung proportional viel starker bei schwacheren als bei starkeren Kon- 
zentrationen. Die Atmungskurven eignen sich wegen mangelhaften Gasgleich- 
gewichts nicht fur rechnerische Behandlung. In den Garungsversuchen wur- 
den der Normalumsatz und die verschiedenen Li’-Konzentrationen zu Be- 
rechnungen nach (2) verwendet. Benutzt wurden die wahrend der Zeit ent- 
stehenden Werte der gebildeten CO.,-Menge, in der die Garungsintensitat der 

Normalkultur zunehmend war. : gegen die Li'-Konzentration in ein 
rechteckiges Koordinatensystem eingezeichnet, gibt eine Gerade. Zur Unter- 
suchung der Wirkung von K’° auf die Garungshemmung wurde soviel einer 
2,0 n KCl-Losung zugegeben, dass das Medium in Bezug aut K’ 0,1 n war. Im 
Gegensatz zu den entsprechenden Versuchen mit Seeigeleiern wird der Nor- 

* Die steril kultivierte Hefe wurde liebenswurdigerweise von der Aktiengesellschaft 


Rotebro Jastfabrik, Stockholm, zur Verftigung gestellt. Ich statte hier meinen ergeben- 
sten Dank ab 
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malumsatz von K’ nicht erhoht. Dagegen sinkt der Wert von K,, bet Zugabe 


von K’. In einem Versuch war K, ohne K’ 9,9 + 0,6 und mit K’ 6.2 + 06 
(vgl. unten S. 311). 

Die Angarung bei der Selbstgarung einer untergarigen Trockenhefe wird 
von 0,1 n Li’ verlangert, von 0,1 n K’ aber verkurzt. K* fordert hier, wie oben 
genannt (S. 289), die Selbstphosphorylierung. Leider habe ich keine ent- 
sprechenden Phosphorylierungsversuche tiber die Wirkung von Li’. In ahn- 
licher Weise wie die Atmung und die Garung wird die Abspaltung (bei Ver- 
garung) der Phosphorsaure von MHexosediphosphorsaure in obergariger 
Trockenhefe in Gegenwart von Li’ gehemmt. Dies konnte so gedeutet werden, 
dass Li’ spater in die Reaktionskette eingreift als die Phosphorylierung. Na* 
wirkt in derselben Weise, aber schwacher. Dass Li’ hier spezifisch wirken 
sollte, ist nicht wahrscheinlich. 

Uber die Einwirkung von Neutralsalzen auf Induktion und Garung in Hefe- 
praparaten ist von einer Reihe von Verfassern berichtet worden (MEYER- 
HOF 1918, HARDEN und HENLEY 1921, HARDEN und MCFARLANE 1928, 
KATAGIRI und YAMAGISKI 1929, STAVELY, CHRISTENSEN und FULMER 
1935). Li-Salze sind in keine von diesen Untersuchungen einbezogen 
worden. Als zusammenfassende Schlussfolgerungen dieser Untersuchungen 
ergibt sich, dass im allgemeinen Salze schwacher Konzentration die 
Angarungsperiode verkurzen und die Garungsintensitat erhohen, wah- 
rend hodhere Konzentrationen die entgegengesetzte Wirkung haben. Ob 
der Mechanismus bei der Hemmung mit den verschiedenen Salzen der 
gleiche ist und ob dieselbe Gesetzmassigkeit hier vorliegt wie bei 
Li’, werden zukunftige Untersuchungen zeigen. Mit schwachen  LiCl- 
Losungen (0,005—0,05 n) habe ich nie eine Erhohung der Garungsintensitat 
in lebender Hefe bekommen. Eine ,,Spezifitat“ der Wirkung eines Salzes 
kann aber durch besondere Permeabilitatsverhaltnisse vorgetauscht werden. 
So hat 0,2 n NaCl keinen Einfluss auf dite Garung in lebender Hefe, wahrend 
es die Vergarung von Hexosediphosphorsaure in Trockenhefe stark hemmt. 
In dieser Konzentration hemmt LiCl kraftig auch in lebender Hefe. MEYER- 
HOF (1935 a) hat die Einwirkung von Ionen auf das enzymatische Gleichge- 
wicht zwischen Dioxyacetonphosphorsaure und Hexosediphosphorsaure un- 
tersucht. Er findet, dass das thermodynamische Gleichgewicht in Richtung der 
Synthese von einer Erhohung der lIonenkonzentration beeinflusst wird. Er 
erklart dies ,durch Beeinflussung der Losungsaffinitaten der reagierenden 
Estermolekule‘’ und halt es fir unwahrscheinlich, dass die Beeinflussung 
des Gleichgewichtes auf einer Anderung des Fermentes beruhen konnte. 

Boas (1921) untersuchte unter anderen Ionen die Wirkung von Li’ auf 
die Garung in lebender Hefe. Li’ hemmte, die anderen Ionen forderten. Er 
fuhrt diese Wirkungen auf die durch die Ionen veranderten Permeabilitats- 


verhaltnisse zuruck. Die Einwirkung von Kationen auf das \Wachstum von 
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obergariger Hefe wurde von LAsnitzki und SZORENYI (1934) studiert. Samt- 


liche Kationen fordern das Wachstum und zwar gemass ihrem Platz in der 


Hormetsterschen Reihe. Die gebrauchte Li'-Konzentration (0,o1 n) hat eine 
sehr schwach fordernde oder keine Wirkung. Die Verfasser (1935) unter- 
suchten auch die Wirkung von Alkalikationen auf das Garungsvermogen 
lebender obergariger Hefe. Auch hier war die Li’-Wirkung sehr schwach oder 


h null. Es ist bemerkenswert, dass die tbrigen Jonen und besonders K’ 


gleic 
die Garung kraftig erhdhen (bis auf 150 %). Sie erklaren dies mit der 
Annahme, dass K’ beim Waschen mit einer NHj-haltigen Waschflussigkeit 
grosstenteils ausgewaschen (und von NH* ersetzt) wurde. Es ist in die- 
sem Zusammenhang von Interesse daran zu erinnern, dass STAVELY, CHRI- 
STENSEN und FULMER (1935) eine starkere aktivierende Wirkung mit NH,Cl 
als mit KCl auf die Garung mit Zymin erhielten. Sie zeigten auch, dass die 
optimale Konzentration fur die verschiedenen Ionen verschieden ist. 

Auf Grund meiner Untersuchungen wber die Wirkung von Li’ auf Hefen 
nahm LEHMANN (1933) an, dass die von ihm beobachteten, durch Li'-Behand- 
lung hervorgerufenen morphologischen Veranderungen in Triton-Embryonen 
auf Storungen des Kohlehydratstoffwechsels zuruckzufthren seien. J. NEED- 
HAM, WappiIncton und D. M. NEEDHAM (1934) lehnen diese Erklarung ab, 
indem sie sich auf die Angaben von LAsniTzkI (1933) stutzen. Er studierte die 
Einwirkung von Li’ auf die anaerobe Glykolyse im JENSEN-Sarkom und erhielt 
uberhaupt keine Wirkung.’ Die starkste Konzentration, die er benutzte (0,04 n) 
ruft in meinen Versuchen mit lebender Hefe eine Hemmung von etwa 30 % 
hervor und hemmt in Seeigeleiern etwa 30 % des Li'-hemmbaren Anteils der 
Atmung. Es ist aber zu bemerken, dass in Hefen die maximale Hemmung erst 
nach Verlauf von 30 Minuten nach der Li'-Zugabe zum Medium eintritt, und 
dass Li’ im Seeigelkeim erst nach 90 Minuten ins Gleichgewicht mit den Zellen 
kommt. Die Messungen LasnitzKts umfassen nur 45 Min. nach der Li'-Zu- 
gabe, und seine Ergebnisse konnen kaum gegen die Deutung LEHMANNS 
angefuhrt werden. Damit wird aber nicht behauptet, dass diese die einzig mog- 
liche ist, und es muss hervorgehoben werden, dass die Analogie wahrschein- 
lich nur so weit herangezogen werden kann, als zu vermuten ist, dass der 
Kohlehydratabbau von demselben Typus wie in Hefen, Muskel und Blut 
ist, d. h. uber phosphorylierte Intermediarprodukte geht. 

Die Wirkung verschiedener Kationen in hypertonischer Konzentration auf 
die Atmung verschiedener Saugetiergewebe ist von Kiscn (1934) ausgefuhrt 
worden. Li’ nimmt hier keine Sonderstellung unter den anderen Ionen ein. 
Angaben tiber die Lange der Messzeit und die Behandlung vor dem Beginn 
der Messung fehlen. 

LASNITZKI (1934) gelangt nach einer Reihe von Untersuchungen zu der 
Auffassung, dass Kalium als ,,Aktivator des Energiestoffwechsels“ betrach- 


1 Vgl. aber hierzu Lasnitzki (1934), S. 295. 
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tet werden muss. Uber den Mechanismus dieser Wirkung lasst sich ,nur sa- 
gen, dass anscheinend eine enge Beziehung zwischen den bekannten quellungs- 
fordernden Eigenschaften des Kaliums und seiner Wirkung auf den Energie- 
wechsel besteht**. Wie oben gezeigt, ruft K’ in dem Seeigelkeim eine Atmungs- 
erhohung hervor. Es wird allem Anschein nach eine anaerobe Teilreaktion 
erhoht, die aber in der Li’-freien Kultur nur zum Teil zum Ausdruck kommt. 
I“s ist méglich, dass K* hier in der von LAsnrrzkt angegebenen Weise wirkt. 

Andere Versuche, die LAsnirzki in ahnlicher Weise deutet, sind die von 
EMDEN und seinen Mitarbeitern uber die Wirkung der Elektrolyte auf den 
Lactacidogenstoffwechsel der Froschmuskulatur. Auch die allgemein bekannte 
Wirkung des F-lons fuhrt er auf die entquellende Wirkung dieses Ions zu- 
ruck, und dieselbe Erklarung gibt er fiir die in seinen spateren Versuchen 
auftretende Erscheinung, dass ,,die Garung des JENSEN-Sarkoms in kalium- 
und kalciumfreier Ringerlosung eine weitere, im Verlauf der Messung 
zunehmende Hemmung erfahrt, wenn das gesamte in der Losung enthaltene 
Natrium durch Lithium ersetzt wird “’ Zu. einer ahnlichen Aut- 
fassung kamen auch Micuiin und FeEtissowa (1935); sie fanden, dass 
Neutralsalze in der Konzentration n/t das enzymatische Gleichgewicht 
zwischen Monosaccharid und Disaccharid beeinflussen und zwar in der 
Weise, dass auf eine Abhangigkeit von der Hydratation zu schliessen ware. 
AsHrorp und Drxon (1935), die mit Gehirnschnitten arbeiten, finden hier 
eine spezifische Wirkung von KCI: In einer Konzentration von 0,1 Mol. hemmt 
es die anaerobe Glykolyse und bewirkt eine Erhohung der aeroben Glyko- 
lyse und Sauerstoffaufnahme. Dixon und HOLMEs (1935) zeigten, dass unter 
denselben Bedingungen auch der Sauerstoffverbrauch bei anderen Substraten 
von K*° erhoht wird und stellen die Hypothese auf, dass K* durch Verande- 
rungen der kolloidalen Struktur in die PAsteuRsche Reaktion eingreift. Die 
Wirkung aerober Verhaltnisse wollen sie in ahnlicher Weise erklaren; sie stel- 
len sich vor, dass die kolloidale Struktur, durch den Sauerstoffzugang beein- 
flusst, die Diffusionsgeschwindigkeit und damit auch die Sattigung der En- 
zyme bestimmt. 

LASNITZKI und SzORENYI (1935) wollen die durch Li’ in lebender Hete 
hervorgerufene Hemmung der Garung in meinen Versuchen damit erklaren, 
dass Lr’ ethen Teil des K* der Zellen aus dem Zellinneren in das elektrolytarme 
Aussenmedium vertreibt. Die Hemmung wiirde also indirekt durch K’-Mangel 
entstehen. Ich kann nur auf die Tatsache weisen, dass Li’ auch in einer 


Trockenhefesuspension die Garung hemmt. Dass K’ aber in der lebenden He- 


fezelle den Wert von my, herabsetzt, konnte nach den Diskussionen auf S. 289 
al 


so gedeutet werden, dass K’ von Li’ aus einer Verbindung verdrangt wird. 
Dieselbe Fragestellung besteht auch beim Seeigelei. Ich kann darauf nicht 
naher eingehen, da keine Analysen hier vorliegen. Es kann aber behauptet 


werden, dass die morphologische Wirkung von Li’ nicht auf K*-Mangel 
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yuruckgefuhrt werden kann, da dieser ganz andere morphologische Ver- 
anderungen hervorruft (RUNNsTROM 1925 c). Die durch Li’ hervorge- 
rufene Verdichtung der Plasmakolloide kénnte zum Teil auf einer St6rung 
der Zusammensetzung des Ionengemisches im Eiinneren beruhen. Ob die Li’- 
Wirkung auf die Atmung mittelbar durch K’-Mangel zustande kommt oder 
nicht, ist schon oben diskutiert worden. Die oben beschriebenen Reduktions- 
versuche mit zersprengten Eiern, sowie Atmungsversuche an zersprengten 
Eiern in Gegenwart von Li’, ber die ich zusammen mit GHMANN spater berich- 
ten werde, sprechen gegen eine solche Annahme. 

Die oben referierten Ergebnisse Mreyernors tber das enzymatische Gleich- 
gewicht zwischen Dioxyacetonphosphorsaure und Hexosediphosphorsaure 
sind fur unsere Fragestellung wichtig. Wenn die Umwandlung von Hexose- 
diphosphorsaure in Dioxyacetonphosphorsaure der begrenzende Faktor der 
Reaktionskette ware, liegt die Moéglichkeit vor, dass die Geschwindigkeit der 
Reaktionskette dem Wert der Gleichgewichtskonstanten des betreffenden 
Gleichgewichtes proportional ist. In den Li‘'-Versuchen mit Hefe, Trockenhefe 
und Brei von Seeigeleiern wird die totale Salzkonzentration erhoht. Dies ist 
in den Versuchen mit lebenden Seeigeleiern nicht der Fall. Das Tonengemisch 
im Zellinneren wird aber verandert, indem Li’ in die Zellen eindringt und 
eventuell andere Ionen ausdiffundieren. Es ist auffallend, dass die Form der 
Meyernorschen Abhangigkeitskurve der Gleichgewichtskonstanten von der 
Salzkonzentration eine andere ist als die der Li'-Hemmungskurve in lebender 
Hefe. Hier sinkt die Hyperbel auf eine Asymptote herab, die mit der 
Abszisse zusammenfallt. Wenn die K’-Kurve MEYERHOFs eine Hyperbel ist, 
hat die entsprechende Asymptote einen positiven Wert. Dasselbe gilt zwar 
auch fur die Li'-Hemmungskurve im Seeigelkeim (vgl. Abb. 89). Die Ver- 
anderungen, die diese Kurve in der Zeit durchmacht, schliessen aber jeden 
Vergleich aus. 

Es ist kein Beweis dafur erbracht, dass der Li'-hemmbare Anteil der At- 
mung des Seeigeleies eine Kohlehydratatmung ist. Das oben angefuhrte 
macht aber dies wahrscheinlich. Uber den Kohlehydratstoffwechsel im See- 
igelkeim ist wenig bekannt. EPpHRUSSIE und RAPKINE (1928) kamen nach aus- 
gedehnten Analysen der chemischen Zusammensetzung verschiedener Stadien 


des Eies von Paracentrotus lividus zu der Auffassung, dass keine Abnahme 


der Kohlehydrate (sucre total) wahrend der ersten 12 Stunden der Ent- 
wicklung stattfindet. In schroffem Gegensatz dazu stehen die Angaben uber 
Milchsaurebildung in Furchungsstadien von Arbacia- (PERLZWEIG und Bar- 
RON 1928) und Paracentrotus-Eiern (RAPKINE 1931). ASHBEL (1929) zeigte 
manometrisch, dass sowohl befruchtete wie unbefruchtete Paracentrotus-Eier 
anaerob glykolysieren kénnen, und Herk (1933) fand eine kraftige Milch- 
saurebildung, wenn er Glukose zu einer Suspension unbefruchteter Seeigel- 


eier zusetzte. Die Untersuchungen von THORNBLOM (1932) haben gezeigt, 
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dass Glukose ausserst langsam, wenn wberhaupt, in unbefruchtete und be 
fruchtete Seeigeleier eindringt. Es ist schon aus diesen Griinden sehr unwahr- 
scheinlich, dass die zugesetzte Glukose (in diesen Versuchen) von den Eiern 
abgebaut wird. Jeder, der ausgedehnte Atmungsversuche mit Seeigeleiern ge- 


macht hat, weiss, wie ungeheuer schnell eine reiche Bakterienflora entsteht, 


sowie einige Eier cytolysiert haben, und ein Substrat den Bakterien zuganglich 


ist. In den oben besprochenen Versuchen wird Glukose den Bakterien als 
Substrat dargeboten, und ich halte es nicht fur unwahrscheinlich, dass die 
Saurebildung in den Versuchen AsHpet_s und die Milchsaurebildung in 
Herks Versuchen durch Bakterienwirksamkeit bewirkt wird. Die eigenttim- 
liche Beobachtung Herks, dass Glukosezugabe zu unbefruchteten Eiern den re- 
spiratorischen Quotienten erniedrigt, kann wahrscheinlich auch in dieser Weise 
erklart werden. Uber Kohlehydrate in Seeigeleiern vergleiche PERLzweIG und 
BARRON (1928), wo auch altere Angaben zu finden sind. Histochemisch ist 
Glykogen im Seeigelet von KurKIEWICz (1928, 1931) nachgewiesen worden. 
Er findet eine Abnahme des Glykogens bis in das Blastulastadium, was mit 
den Angaben von Epurussi£ und RAPKINE (1928) im Einklang steht. 

Xs ist interessant zu bemerken, dass sowohl PERLZWEIG und BARRON wie 
RAPKINE und Herk hohere Konzentrationen von Milchsaure in Anaerobiose 
oder in Gegenwart von KCN fanden als in der Kontrolle. Auch RUNNsSTROM 
(1932) zeigte, dass die von ihm entdeckte Saurebildung im Seeigelei unter 
anaeroben Bedingungen starker ist, als unter aeroben. 

Auf die Bedeutung der von MEYERHOF (1911 b), SHEARER (1922) und Ro- 
GERS und COLE (1925) erhaltenen Ergebnisse bei Messungen der Warme- 
tonung wahrend der Frtthentwicklung des Seeigeleies gehe ich nicht naher 
ein. Die Diskussion NEEDHAMS (1931) der von den verschiedenen Verfassern 
erhaltenen kalorischen Quotienten zeigt, wie unsicher diese Messungen sind. 
Mit Rucksichtnahme darauf kommt NEEDHAM zu der Schlussfolgerung, dass 
sie auf einen. Kohlehydratstoffwechsel hindeuten. Auch ware es verfruht, 
auf eine Deutung des Wertes des respiratorischen Quotienten hier einzugehen. 
estimmungen liegen von einer Reihe von Verfassern vor (WARBURG 10915, 
SHEARER 1922, RAPKINE 1927, EPHRUSSIE 1932, RUNNSTROM 1932, HERK 
1933). Der Wert liegt um 0,90. Die hohen Werte Rapkines (1—4) sind auf 
Versuchsfehler zuruckzufthren, die von EpurussiE weichen etwas nach 
unten ab. 

Es fehlt nicht an Versuchen, einen Li'-Typus der Entwicklung mit anderen 
Mitteln als Li’ hervorzurufen. Leider sind aber die meisten Angaben uber 
gelungene Versuche dieser Art nicht sehr zuverlassig, da sich die Autoren im 
alleemeinen nicht klar gemacht haben, dass eine Exogastrulation nicht not- 
wendigerweise mit einer Vegetativisierung verbunden sein muss, und dass 


eine Veranderung der Determinationsrichtung des animalen Ektoderms oft 


314 

PER ERIC LINDAHL 
durch eine ventrale und animale Differenzierungshemmung vorgetauscht 
werden kann. 

MacArTHUR (1924) meint, dass KCN, CuSO,, HgCl,, HCi, CaCl., NaCl 
und verdunntes Meerwasser ahnlich wie LiCl wirken. Ich habe Versuche mit 
KCN, HgCl,, CaCl, und verdinntem Meerwasser ausgefthrt und dabei die 
Starke der Agentien von Wirkungslosigkeit bis Ausmerzung der Kulturen 
variiert. Zwar wird dann und wann Exogastrulation beobachtet, und es kom- 
men allerlei Hemmungserscheinungen vor. Veranderungen, die als eine Vege- 
tativisierung gedeutet werden k6nnen, sind nie beobachtet worden. Dasselbe 
muss zum grossen Teil fiir die Angaben WaATERMANsS (1932) uber Keime 
gelten, die im Blastulastadium mit isotonischer Losung von MgCl, oder 
mit Gemischen von isotonischen Losungen von NaCl, CaCl,, MgCl, und KCl 
oder mit verdunntem Meerwasser behandelt worden sind. Die einzigen Keime, 
die nach der Beschreibung und den Abbildungen WaATERMANs sicher als vege- 


tativisiert angesehen werden konnen, wurden mit 75 ccm MgCl,-Losung -+- 


25 ccm NaCl-Losung 17 Stunden lang behandelt. Fs ist sehr interessant, dass 


die Determination in diesem spaten Stadium beeinflusst werden kann (vgl. 


S. 198). Uber den Wirkungsmechanismus wissen wir hier nichts. Vielleicht 
wirkt Mg™ hier ahnlich wie Li’, denn es ist zwar bei niedriger Konzentration 
in der Muskelglykolyse und in der Hefegarung ein Aktivator, wird die Kon- 
zentration aber erhoht, tritt eine Hemmung ein. Die Wirkung von Mg” auf 
Phosphatase ist von Kay (1930) studiert worden. Er findet ein Optimum der 
Mg**’-Konzentration etwa bei 0,03 Mol. 

Die von RuNNstROM entdeckte Wirkung von CO auf die Morphologie, so- 
wie die Verstarkung der Li‘-Wirkung durch CO ist oben referiert worden. Es 
wurde auch gezeigt, dass KCN zusammen mit Li’ in derselben Weise wirkt. 
Der Mechanismus dieser Erscheinung ist bei unseren heutigen Kenntnissen 
schwer zu durchschauen. Es konnte im Anschluss an die oben dargestellte 
Hypothese uber den Kohlehydratabbau die Vermutung ausgesprochen wer- 
den, dass die Atmungshemmung eine Herabsetzung der mit der Atmung 
energetisch gekoppelten Synthesen mit sich fihrt. Dies wurde die Geschwin- 
digkeit des Li'-hemmbaren Umsatzes erniedrigen und so eine Vegetativisierung 
hervorrufen. Unter der Einwirkung von KCN habe ich aber keine Vegeta- 
tivisierung bekommen. Das verschiedene Verhalten von KCN und CO er- 
gibt eine andere Erklarungsmoglichkeit. RUNNSTROM (1930) zeigte, dass CO 
die Atmung des unbefruchteten Seeigeleies erhoht. Er untersuchte auch die 
CO-Hemmung in dem befruchteten Ei und fand gewisse Abweichungen von 
der idealen Kurve nach der Warsurcschen Verteilungsgleichung, indem die 
Hemmung bei den niedrigeren CO-Drucken zu klein ist. Um diese Verhalt- 
nisse zu beleuchten, studierte OrstR6M (1935) die CO-Hemmung in lebender 
Hefe bei der Veratmung verschiedener Substrate und fand hier die namlichen 


Abweichungen wieder, die sogar in einer Erhohung uber die Kontrollatmung 
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bel einem Substrat resultierte. Ahnliches wurde in Versuchen mit KCN ge- 


funden, LinpAHL und OrstrROM (1936) erhielten unter gewissen Bedingungen 
eine kraftige Atmungserhohung in niedrigen KCN-Konzentrationen bei der 
Veratmung von Dioxyaceton in lebender Hefe. Sie zeigten auch, dass die 
Vergarung dieser Substanz in lebender Hefe von KCN und CO beschleunigt 
wird und schliessen daraus, dass ein anaerobes Reaktionsglied, das sowohl 
der Atmung wie der Garung gemeinsam ist, durch KCN und CO eine Be- 
schleunigung erfahrt. Die Versuche OrstROMs an Hefe und Seeigeleiern wer- 
den in ahnlicher Weise gedeutet. Ich halte es fur wahrscheinlich, dass die Ab- 
weichungen in den oben besprochenen Versuchen RUNNsTROms an befruchte- 
ten Eiern auch auf eine beschleunigende Wirkung von CO auf eine anaerobe 
Reaktion zuruckzufthren sind. Eine Erhohung der Atmung des unbefruch- 
teten ies durch KCN ist nicht bekannt, und nach der Befruchtung erhalt man 
in verschiedenen Stadien mit KCN Hemmungskurven, die der Ausdruck einer 
einzigen, reversiblen Reaktion sind (LINDAHL und OHMANN 1936).! Es besteht 
offenbar ein grosser Unterschied zwischen der Wirkung von CO und der von 
HCN in dem Seeigelei. Es ist aber nicht unwahrscheinlich, dass es sich um 
einen quantitativen Unterschied handelt, d. h., dass HCN dieselbe aber wesent- 
lich schwachere Wirkung wie CO hat. Die Versuche RUNNsTROMs (1935 a) an 
befruchteten Eiern mit KCN und Pyocyanin stutzen diese Auffassung. Der 
Unterschied in den morphologischen Wirkungen von HCN und CO, wenn 
sie ohne Li’ auf die Keime wirken, kénnte verstandlich werden, wenn diese 
Wirkungen auf eine Beschleunigung von gewissen anaeroben Aktivierungs- 
prozessen zuruckzufthren sind. Nach den Untersuchungen OrstrOMs (1935) 
zu urteilen, wurde es sich um eine Beschleunigung der Dehydrasenwirkungen 
handeln (vgl. Orstr6m S. 184). Viel deutet darauf, dass ahnliches fur das 
Secigelei gilt. Verschiedene Dehydrasen werden offenbar verschieden stark 
unter der Einwirkung von CO und HCN aktiviert. Dies konnte fur ein so 
kompliziertes System wie das Seeigelei bedeuten, dass die Aktivierung gewis- 
ser Substrate, die normalerweise sehr langsam verbrannt werden, unter der 
EKinwirkung von CO und HCN so verstarkt wird, dass sie mit grosserer Ge- 
schwindigkeit als normal umgesetzt werden. Ist der betreffende Umsatz mit 
der vegetativen Determinationsrichtung des Keimes verknupft, wird eine Ve- 
getativisierung eintreten (vgl. weiter S. 338). Bei Untersuchungen tber die 
Wirkung von Dimethylparaphenylendiamin auf die Atmung des Seeigeleies 
erhielt RUNNSTROM (1932) bei Behandlung der Eier nach der Befruchtung 
mit dieser Substanz Keime, die an ,,Lithium-Larven‘ erinnern. Wahrend der 

! Wir sind deswegen nicht geneigt, der Annahme OrstrOMs (1935) zuzustimmen, 
dass ,die Oxydation des eisenhaltigen Ferments normalerweise nicht begrenzender 
Faktor“ sein wurde. Wir konnten weiter zeigen, dass die Leistungsfahigkeit des eisen- 


haltigen Atmungsferments teils von seiner Konzentration, teils von seiner Belastung 
abhangt. Gewisse Verhaltnisse in den Versuchen OrstrOmMs deuten dies auch an. 
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Behandlung war die Atmung hier stark erhoht. Wir kommen auf die Be- 
sprechung des hier wirkenden Mechanismus unten zuruck (S. 346). 

Uber Vegetativisierungsversuche an dem Seeigel Strongylocentrotus pul- 
cherrimus berichtet Motromura (1934). Er behandelte die Keime mit Ge- 
mischen von Meerwasser und auxinhaltigen Extrakten, die aus Menschenharn 
oder Kulturflussigkeit von Aspergillus niger hergestellt waren und erhielt da- 
bei eine kraftige Vegetativisierung. Ahnliches wurde bei Zusatz von Gly- 

n und KCIO, erzielt, obwohl die Vegetativisierung hier schwacher war. 

XUNNSTROM (1935 c) behandelte Eier von Arbacia punctulata vor der Be- 
ruchtung mit 0,03 Mol. Monojodessigsaure. Bei den aus diesen Eiern ent- 
wickelten Larven waren das Stomodaum und die Oralarme schwach ausge- 


bildet oder sie fehlten ganz. Uber die Ausbildung des Wimperschopfes oder 


der Wimperschopfplatte wird nichts gesagt. Eine Zugabe von 0,02 Mol. brenz- 


traubensaurem Na zu dem Meerwasser, in dem die Keime gezuchtet wurden, 
hob die Wirkung der Monojodessigsaurebehandlung auf. RUNNsTROM schliesst 
aus diesen Versuchen, dass es wahrscheinlich ist, ,,that a carbohydrate break- 
down is a necessary condition in the morphological differentiation of the an- 


rior or ‘‘animal”’ part of the larva“. 


BER DEN STOFFWECHSEL DE 
BEHANDLUNG ANIMALISIERTEN 


Die Stoffwechseluntersuchungen an animalisierten Keimen_ beschranken 
sich auf Atmungsversuche. Es treten bei den animalisierten Eiern zwei Fra- 
gen in den Vordergrund: 1. Was geht in den Eiern vor wahrend der Vor- 
behandlung und 2. wie unterscheidet sich das sich furchende animalisierte E1 
von dem normalen in Bezug auf den Stoffwechsel? Ich versuchte, teils die 
\tmung wahrend der Vorbehandlung zu messen, teils Unterschiede in der 
\tmung der vorbehandelten und unbehandelten Eier desselben Materials zu 
demonstrieren, Im zweiten Fall wurden die unbehandelten Eier etwa gleich- 
zeitig mit dem Anfang der Vorbehandlung befruchtet. Dadurch wurde die 
Uberreife der Kontrolleier vermieden. Eine andere Moglichkeit ware, die 
Kontrolleier mit Ca‘’’-freiem Meerwasser gleichzeitig zu behandeln und die 
\tmung der animalisierten Eier und der Kontrolleier gleichzeitig zu bestim- 
men. Um nicht nur quantitative Unterschiede zu erhalten, wurde die Atmung 
sowohl der Kontrolleier wie der animalisierten Eier in einer Reihe von Li’- 
Konzentrationen bestimmt. Die ersten Versuche fihrte ich in der Weise aus, 
dass die unbefruchteten Eier wahrend der Behandlung in den Atmungsgefas- 
sen geschittelt wurden, um gleichzeitig die Atmung messen zu konnen. Ich 
bekam aber nie eine Animalisierung. Ob die Schuttelung daran Schuld war 


oder der Umstand, dass die Eier in viel weniger Wasser gehalten werden als 
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bei Versuchen in Petrischalen, habe ich nicht entscheiden kénnen. Fiir die erste 
Moglichkeit spricht die Tatsache, dass die Eier durch die Behandlung gegen 
mechanische Beeinflussung empfindlich werden (vgl. weiter unten). Bei dem 
kleinen Flussigkeitsvolumen konnen Stoffe, die aus den Eiern wahrend der 
Behandlung diffundieren (Ca-Ionen und andere), bald eine viel héhere Kon- 
zentration erreichen, als wenn sie sich auf ein grdésseres Volumen verteilen 
konnten. Das Diffusionsgleichgewicht wird also viel fruher erreicht, und die 
betreffenden Stoffe konnen die Eier nicht in demselben Masse verlassen. Die 
Atmungsmessung in diesen Versuchen dauerte 5—8 Stunden. 

Um grosse Mengen von animalisierten Keimen zu erhalten, wurde die Vor- 
behandiung dann wie in den Petrischalen ohne Schuttelung aber in grosserem 
Massstabe vorgenommen. Dabei brauchte ich grosse, flache Wannen. Der 
Flussigkeitsstand war etwa 5 mm, um eine ausreichende Durchliitung zu 
gestatten. Es wurden so wenig Eier in jede Schale gebracht, dass sie, in einer 
Ebene gleichmassig verteilt, einander nicht beruhrten. Um eine starke Ver- 
dunstung zu verhuten, wurde die innere Flache der Deckel mit einem mit 
destilliertem Wasser durchtrankten Filtrierpapier bekleidet. Eine Schwierig- 
keit bei diesen Versuchen besteht darin, die geeignete Dauer der Behandlung 
fur die verschiedenen Eier zu tretfen. Ist die Behandlung zu kurz gewesen, 
bleibt die Wirkung sowohl auf die Morphologie wie auf die Atmung aus. Sind 
die Kier langer behandelt, sind sie sehr empfindlich gegen mechanische Beein- 
flussungen. Die Oberflache ist klebrig und die Viskositat des Eiinneren scheint 
herabgesetzt zu sein. Beim Waschen in der Zentrifuge kleben sie sich zusam- 
men, und beim Loslosen reissen sie ein. Auch wenn die Anzahl der zerrissenen 
Kier so gering ist, dass dieser Fehler bei der Atmungsmessung vernachlassigt 
werden kann, so wird dadurch doch ein kraftiges Wachstum von Bakterien und 
Flagellaten ermoglicht. Um das Zerreissen der Eier moglichst zu vermeiden, 
werden sie folgendermassen gewaschen: Das Medium, in dem sie behandelt 
worden sind, wird abdekantiert, normales Meerwasser wird zugesetzt und die 
Kier darin aufgeschwemmt. Nachdem sie sich wieder gesetzt haben, wird das- 
selbe Verfahren ein paarmal wiederholt. Jetzt sind die Eioberflachen nicht 
mehr so klebrig. Der Ca‘’-Gehalt ist etwa normal, und die Jodidkonzentration 
(vgl. unten) ist verhaltnismassig klein. Die Eier werden befruchtet und wer- 


den durch den bei der Befruchtung stattfindenen Viskositatsansticg resistenter 


gegen mechanische Beeinflussungen. Jetzt kénnen sie griindlich in der Zentri- 


uge gewaschen werden. Es scheint auch, als ob die Anzahl der sich normal 
entwickelnden Keime viel grésser wird, wenn die Eier vor der Befruchtung 
moglichst wenig mechanisch beeinflusst werden. 

Das am besten animalisierend wirkende Gemisch enthalt NaSCN. Da man 
aber nicht weiss, wie viel SCN-Ionen in den Eiern bei dem Waschen nach 
der Vorbehandlung zuriickbleiben und dadurch die N,-Bestimmung unsicher 


wird, habe ich in diesen Versuchen NaJ anstatt NaSCN verwendet. 
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Der einzige wohlgelungene 


Versuch wurde am 4. 7. 33 mit 
konischen Atmungsgefassen aus- 
gefuhrt. Die Halfte der vorberei- 
teten Suspension wurde so lang 
mit Ca‘’-freiem Meerwasser ge- 
waschen, bis das Waschwasser 
keine Fallung mit einer Natrium- 
oxalatlosung gab. Dabei liess ich 
die Eier sich absetzen, ehe sie 
zusammenzentrifugiert wurden, 
was etwa 5 Minuten bean- 
spruchte. 10 ccm der isotonischen 
NaJ-Losung wurde zu je 1co ccm 
der stark verdunnten Ca-freien 
Suspension gesetzt und diese in 
die Wannen verteilt. Die andere 
Halfte der ursprunglichen Sus- 
pension wurde befruchtet und 15 
Minuten spater in die vorberei- 
teten Atmungsgefasse pipettiert. 


Der Inhalt hat dann dieselbe Zu- 


sammensetzung. wie der in Ta 


n LiCl } = belle I wiedergegebene, nur mit 
Abb. 104. Sauerstoffverbrauch als Funktion der UJ -schied. dz lie K 
Li’-Konzentration I. der Kontrollkeime und I]. nterschied, dass Kon 
der durch Vorbehandlung animalisierten. Keime. zentration der zugesetzten LiCl- 
Extrapolierte Teile der Kurven gestrichelt vi 
Losung 0,52 n anstatt 0,54 n 
ist. Die Atmungsmessung dauerte wahrend der dritten, vierten und funf- 
ten Stunde nach der Befruchtung an. In Tabelle XIX findet sich un- 
ter I die N.-Menge in 1,5 ccm Suspension, die Druckveranderungen 
und die daraus berechneten O,-Mengen sowie der Sauerstoffverbrauch pro 


1 mg N.,, alles auf die ganze Messzeit bezogen. 


Die Behandlung mit Ca’*-Mangel und Jodid wurde nach 14 Stunden unter- 


brochen. Nach der oben besprochenen Waschung wurde mit diesen Eiern ge- 
nau so wie mit den nicht behandelten verfahren. Dieselben Daten wie fur 
die unbehandelten Ejier sind in Tabelle XIX unter II zu finden. Wie ge 
wohnlich wurden die Keime nach den beiden Atmungsmessungen gewaschen 
und in normalem Meerwasser weitergezuchtet. 

In Abb. 104 ist der O,-Verbrauch der unbehandelten (1) und der behandel- 
ten (II) Eier als Funktion der LiCl-Konzentration eingetragen. Wie Kurve I 
zeigt, haben wir hier ein Material vor uns, bei dem ohne irgend eine Be- 


handlung ahnliche Verhaltnisse herrschen, wie die, die durch Erhohung der 
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DIE DETERMINATION IM SEEIGELKEIM 
Tabelle XIX. 


O,-Verbrauch eines Eiermaterials in verschiedenen Li’-Konzentrationen, I un- 
behandelt und II vor der Befruchtung mit einem Germisch von isot. NaJ- 
Losung und Ca‘’-freiem Meerwasser behandelt. 


I 


kal 1,5 ccm Susp. enth. N, | 1,5 ccm Susp. enth. 1,92 mg Ng 
n | 


KK, h 


| | lh” 
h- h N, | 2| | h h-Ko, 


Ko, 


0,000) 1,53 


| 
| 
102 
| 


| 
| 


0,026)1, 52! 97,5| 148,5 149.4 1,52|47 
140,5 | | 45,3] 1,47/41,5| 


0,078|1,27|/103 | 131 | 142,3}1,27|46,5| 
| | 


0,05 2/1, 95; 5| 


0,104 1,36] |. 125 40,4|1,36)41 


0,130] 1,21|120 | 98,5 |1,47| 98,5] 119 


K*-Konzentration des Mediums erzeugt werden konnen (S. 288). Als charak- 
teristisch stellt sich heraus, dass das durch Li’ hemmbare Reaktionsglied 
dem anfanglichen Teil der Kurve nicht der begrenzende Faktor ist. Solche Eier 
kommen dann und wann vor. Es scheint, als ob sie ofter in der zweiten als 
in der ersten Halfte der Geschlechtsperiode angetroffen werden. Verschiedene 
Jahre zeigen aber auch grosse Verschiedenheiten in dieser Beziehung. Wahrend 
des Sommers 1933 wurden sie recht oft gefunden. Im Sommer 1934 habe ich 
kein einziges Material von dieser Beschaffenheit angetroffen, 

Wir mussen hier wie bei der K’-Li’-Kurve einen Wert fur die Kon- 
trolle graphisch schaffen (Abb. 104). Mit diesem und dem Wert der hochsten 
und der niedrigsten Li'-Konzentration wird A nach Gleichung (6) gleich 24,8 
gefunden. Dieser Wert gibt K,, = 9,5 + 0,04. Da auch Kurve II in Abb. 104 
die Kontinuitat fehlt, muss auch sie graphisch erganzt werden. Allem 
Anschein nach haben die beiden Kurven sowohl den theoretischen Wert der 
Kontrolle wie den Asymptotenwert gemeinsam. Die Streuung der Punkte 
in Kurve II ist so gross, dass A sich schwer berechnen lasst. Verwenden wir 
denselben A-Wert wie bei I, so erhalten wir die folgende Reihe von Kk, ,-Wer- 
ten: 51,2, 68,2, 55,5, 56,7, 53,8. Hier besteht eine kleine Abnahme. A ist also 
zu klein. Wird A um 1 ccm vergrossert, wird die Rethe 55,4, 79,5, 62,5, 74,0, 
71,0, was besser erscheint. Bei der Zuftiigung von noch einem halben cmm, 
wird die Reihe zunehmend. Der beste Wert von A scheint 25,8 zu sein. Das 
Mittel von kK, wird dann 67,1 + 4,33. K,, hat also wenigstens um 

3° 4535 
9.5 + 3:°0,04 


5,6mal zugenommen (vgl. auch Abb. 105). Es ist aber 


sehr fraglich, ob der kleine Unterschied zwischen den beiden A-Werten zu 
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berucksichtigen ist, denn die 
grosse Streuung der Punkte der 
Kurve II bedingt eine grosse Un- 
sicherheit. 

Zusammentassend lasst sich 
uber die bei der Animalisierung 
stattfindenden eranderungen 
der Atmung folgendes sagen: Die 
Grosse des theoretisch moglichen 
Li'-hemmbaren Umsatzes_ wird 
nicht verandert. Dies gilt auch ftir 


den nicht Li’-hemmbaren Anteil 


der Atmung. Dagegen nimmt 
105 scheinbare Li'-Affinitatskon- 
fi stante bedeutend zu. Auch der un- 

104 als Funktion der Li’-Konzentration. I. Kon- if : 
trollkeime, II, durch Vorbehandlung animali- bekannte begrenzende Faktor ist 
sierte Keime. verandert und zwar in dem Sinne, 
dass die Atmung in den vorbehandelten Eiern herabgesetzt ist. Uber den 
Grund der Herabsetzung der Atmungsintensitat durch den unbekannten 
begrenzenden Faktor kann nichts gesagt werden. Moglicherweise ist dies 
ein Ausdruck veranderter kolloid-chemischer Verhaltnisse. Nach den oben 
gemachten Auseinandersetzungen (S. 283) ist eime Veranderung von K, 
wahrscheinlich auf eine Veranderung des Substrates zuruckzufuhren. Wir 
haben oben gesehen, dass eine hohe Atmung wahrend der Behandlung 
fur das Zustandekommen der Animalisierung notwendig ist. Es ist nicht 
unwahrscheinlich, dass unter diesen Bedingungen gewisse chemische Um- 
lagerungen in dem Substrat zustandekommen, durch die die Verande- 
rung des Wertes von K, bewirkt wird. Es ko6nnte aber auch daran ge- 
dacht werden, dass K-Ionen wahrend der Behandlung aus dem Ei heraus- 
diffundieren.! Denn nehmen wir trotz der Ergebnisse auf S. 289 uber die 
Wirkung von K’-Zugabe an, dass die Li'-Hemmung dadurch zustandekommt, 
dass K* durch Li’ aus einer Verbindung vertrieben wird, so konnte die Ab- 
nahme von K, durch eine Erniedrigung der K’-Konzentration in den Zellen 
erklart werden. Gemiass (9) auf S. 289 wurde dies bedeuten, dass die K’-Kon- 
zentration im Zellinneren etwa 6mal kleiner als normal ist. Dies ist aber sehr 


unwahrscheinlich, denn RUNNsTROM (1925 Cc) erhielt bei seinen Studien uber 


den Einfluss des Kaliummangels auf das Seeigelei folgendes Ergebnis: ,,Bet 


Uberfuhrung von Eiern unmittelbar nach der Befruchtung in Losungen von 
verschiedenem K’-Gehalt steigt der Prozentsatz der entwickelten Eier direkt 


proportional dem K’-Gehalt bis zur Erreichung der normalen Konzentration.“ 


1 Die Konzentration im Ei-Inneren ist bekanntlich viel hoher als die des Meerwassers 


vgl. RUNNSTROM (1925 c), PAGE (1927), BIALASZEWICz (1928) 
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DIE DETERMINATION IM SEEIGELKEIM 
Tabelle XX. 


I<ntwicklungsresultat des in dem Versuch der Tab. XIX verwendeten 
Kiermaterials. 


LiCl n Unbehandelte Vorbehandelte Keime 


100 % normale Plutei. | Etwa 20 % normale Plutei, die ubrigen animalisiert, 


| 0,0CO 
die meisten kugelformig 

ico “% piuteusahnlich aber| Etwa 30 % normale Plutei, 10 % animalisiert, 10 % 

stark abnorm und oft all-| vegetativisiert mit Exogastrulation. Die tibrigen plu- 
gemein gehemmt. Keine} teusahnlich mit Abnormitaten im Skelett und Ekto- 
Exogastrulation oder derm, aber nicht allgemein gehemmt. 


J larmvergrosserun 


Orallobus ? 


Krafitige Li'-Wirkung. Bei} Vereinzelte normale Plutei und animalisierte Keime, 


100 % isolierte Ektoderm-| die nicht von Li’ beeinflusst sind. Andere sind ani- 


inseln im Entoderm.! malisiert und dann vyegetativisiert.2 Etwa 50 2 
massig vegetativisiert mit Exogastrulation. Die ubri- 
gen pluteusahnlich mit abnormem Skelett und EF] 


und 


derm und etwas vergrossertem Entoderm 


Wie oben aber mehr ge-| Keine Plutei, keine von Li’ unbeeinflussten animali 


sierten. Sonst wie oben, aber etwas mehr aligemein 


gehemmt 


100 % zytolysiert im vegativisiert, mit Exogastrulation 


Blastulastadium 


Wie oben aber mehr geschadigt. Ein Teil ist schon 
m Blastulastadium zytolysiert 
les wurde bei einer so kleinen K’-Konzentration im Zellinneren nur ein ganz 
kleiner Prozentsatz der Eier sich entwickeln. 

Die weitergezuchteten Keime wurden 2 Tage nach der Befruchtung unter- 
sucht. Das Resultat ist in Tabelle XX zusammengestellt. Da die Unterschiede 
zwischen den behandelten und den nicht behandelten Keimen sehr gross sind, 
ist keine statistische Verarbeitung des Materials durchgefuhrt worden. Die 
angegebenen Zahlen sind nach Durchmusterung eines grossen Materials 
schatzt worden. Es geht aus der Tabelle hervor, dass die vorbehandelten E1 
der morphologischen Wirkung von Li’ viel grosseren Widerstand leisten 
die nicht behandelten, worauf schon oben hingewiesen wurde (S. 230). Aus- 

1 Vel. Runnstrom 1933. 

\n der doppelten Polaritat erkennbatr 


1936 


321 
36 
0,078 schadigt 
0,104 
21. 143 


PER ERIC LINDAHL 


serdem scheint die durch Li’ hervorgerufene Schadigung viel kleiner zu sein. 
Leider war meine Aufmerksamkeit nicht darauf gerichtet, zu entscheiden, ob 
bei den nicht vorbehandelten Keimen in der schwachsten Li’-Konzentration 
eine, wenn auch nur schwache, Vegetativisierung vorhanden war oder nicht. 
Dass das Entoderm der Grosse und Differenzierung nach normal ist, geht 
aus dem Protokoll hervor, ob aber die animalsten Differenzierungen in nor- 
maler Grosse entwickelt waren, kann jetzt nicht festgestellt werden. Die spe- 
zifische Li‘'-Wirkung ist, wenn vorhanden, sehr schwach. Eine unspezifische 
\Wirkung zeigt sich aber in einer Storung und Hemmung der Differenzierung 
des LEktoderms. Die vorbehandelten Keime in 0,026 n LiCl zeigen ein ganz 
anderes Bild. Allerdings sind die Larven vom Li’-Typus selten (etwa 10 %) ; 
bei einem Vergleich mit der Kultur, die nicht mit Li’ behandelt worden ist, 
fallt sofort auf, dass die Animalisierung sehr stark zuruickgedrangt worden 
ist. Ohne Li'-Behandlung sind etwa 80 % der Keime als animalisiert anzu- 
sprechen, in 0,026 n LiCl waren nur etwa 10 % animalisierte Keime vorhan- 
den. Jn beiden Kulturen war die Atmung gleich gross. Man kommt auch hier 
zu der schon oben gestreiften Schlussfolgerung, dass noch ein anderes Fin- 
greifen von Li stattfinden muss. Hier scheinen aber die Verhaltnisse viel ver- 
wickelter zu liegen als in normalen Eiern. Wenn nur die Grosse der Li'-hemm- 
baren Atmung ausschlaggebend sein sollte, wurde man bei den vorbehandelten 
IXiern ohne Li’ schon eine betrachtliche Vegetativisierung erwarten. Wir wer- 
den diese Verhaltnisse unten besprochen. Es miissen auch hier weitere Ver- 


suche ausgefuhrt werden. 


ZUR KENNTNIS DER ROLLE DES SO,-IONS IM 
STOFFWECHSEL DES SEEIGELKEIMES. 
a) Uber die Wirkung von SO{-Mangel auf die Atmung. 


Herpst zeigte 1897 die Unentbehrlichkeit des Schwefels fur die Entwick- 


lung des Seeigelkeimes und konnte ausserdem 1904 demonstrieren, dass er 


in Form von SO" angeboten werden muss. Werden Keime in SO/-freiem 


Medium gezuchtet, wird das Entoderm zu klein oder vollkommen unterdruckt, 
das Skelett und das Ektoderm mehr oder weniger radiarsymmetrisch und die 
Wimperschopfplatte in vielen Fallen vergrossert. Eine extra Ca’’-Zugabe zum 
Meerwasser erhoht den Effekt des SO!-Mangels. Es findet in diesen Keimen 
eine Animalisierung statt, die sich aber von der mit SCN’ usw. hervor- 
gerufenen in mehreren Hinsichten unterscheidet (vgl. S. 216), z. B. darin, 
dass der SO''-Mangel eine allgemeine Differenzierungshemmung hervorruft 
und dadurch wahrscheinlich auch eine Hemmung der Ausbreitung gewisser 


Differenzierungen mit sich fuhrt. 
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Mersst fand, dass die morphologische Wirkung des SO'-Mangels gleich 


gross ist, unabhangig davon, ob mit der Behandlung unmittelbar nach der Be- 
fruchtung oder erst im Blastulastadium angefangen wird. Er schliesst daraus, 
dass die SO'-Ionen erst in diesem Stadium unentbehrlich sind, sowie, dass 
keine SO‘-Ionen wahrend der vorangehenden Zeit vorratig aufgestapelt 
werden. 

Mit diesen Beobachtungen stehen meine Resultate bei Atmungsmessungen 
an Kulturen in SO'-freiem Medium in bestem Einklang (vgl. vorl. Mitteilung 
1935). Mehrere Versuche, die bis zu 7 oder 8 Stunden nach der Befruchtung 
ausgedehnt wurden, habe ich folgenderweise ausgefthrt: Nachdem die Eier 
befruchtet und von den Gelhillen befreit worden waren, wurde die Suspen- 
sion in 2 Teile aufgeteilt. Der eine wurde so lang wiederholt mit SO{-freiem 
Meerwasser gewaschen, bis die Waschflissigkeit nach einem 5 Minuten 
dauernden Kontakt mit den Eiern keine Fallung mit einer Losung von BaCl, 
gab. Das benutzte kiinstliche Meerwasser ist nach den Vorschriften von 
MEYERHOF (vgl. S. 184) hergestellt worden. Um die Mg**-Konzentration un- 
verandert zu behalten, ersetzte ich die weggelassene MgSO,-Losung mit der- 
selben Menge isotonischer MgCl.-Losung. Die Suspensionen wurden in die 
vorbereiteten Atmungsgefasse pipettiert. Die Zusammensetzung des Inhalts 
des Hauptraumes geht aus Tabelle XXI hervor. In II und IV ist die Ca’’- 
Konzentration von dem normalen Wert von 0,010 Mol. auf 0,039 Mol. er- 
hoht worden, also etwa 4mal grosser als normal. 

Es konnte nie eine Wirkung des SO)-Mangels weder auf die Atmung noch 
auf die Morphologie beobachtet werden. Die Erhohung der Ca**-Konzentration 
rief dagegen regelmassig eine Hemmung von etwa 5 % hervor. Auch kehrte 
hier immer eine besondere morphologische Wirkung regelmassig wieder 
(vgl. unten). 

Wird die Messung dagegen in einem spateren Stadium vorgenommen, erhalt 
man ein anderes Bild. Zwar kommt es auch hier vor, dass die Wirkung so- 
wohl auf die Atmung wie auf die Morphologie ausbleibt. Dies ist aber auf 


mangelhaftes Waschen der Suspensionen zuruckzufuhren. In den Eiern zu- 


Tabelle XXI. 
Inhalt des Hauptraumes der Warburg-Gefasse in dem Versuch 5. 8. 34 
(s. Tab. XXII) und die N.-Menge in 1,5 ccm der gebrauchten Suspensionen. 
IV 

ccm Susp. in normalem Meerwasser 

ccm Susp. in SO,-freiem Meerwasser 

ccm normales Meerwasser 

ccm SQ,-freies Meerwasser 

ccm CaCle-Losung, 0,54 Mol. 


mg Ne in 1,5 ccm Susp. 


3,38 3,42 3,42 
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Tabelte 
O,-Verbrauch eines Eiermaterials in normalem Meerwasser (I), in Meerwasser mit 
wasser mit erhdhtem Ca’'-Gehalt (IV). 


I] 
Zeit in Stun- 
Befruchtung 


Ko, 


300,4 |306,0 


400,8 |400,8/}118,6) 28, 77,2 52, 351,6/112,9 


504,56 |504,0/149,1} 30,5 03 | 472,9 |004,5 63,0 |470,3/141,5 


ruckbleibende Spuren von SO; 


lonen: verteilen sich in den At- 
mungsversuchen auf ein viel 


kleineres Flussigkeitsvolumen als 


in gewohnlichen Zuchtungsver 
suchen. Dadurch erklart sich das 
zeitweilige \usbleiben der 
kung des SO |-Mangels 


Atmungsversuchen. Es 1 


erosster Bedeutung, dass 
mungshemmung und 
phologischen Veranderungen im 
mer gleichzeitig auftreten. 
Tabelle XXI zeigt die Zusam- 
mensetzung des Inhaltes in den 
\tmungsgetassen eines Versuches 
8. 34) sowie den N,-Gehalt 
beiden Suspensionen. Die 


Kier wurden g Stunden nach der 


; = Befruchtung in das SO, -freie 
6 
Stunden nach der Befruchtur g 


1 


13% Stunden nach der Betfruch- 

tung wurde eine mitgeschuttelte Kon- 

trolle untersucht. Die Keime waren 

Mesenchymblastulae mit den Mesen- 

chymzellen auf einem Haufen. Keine 

IV. in SO,-freiem Meerwasser .mit erhohtem Invaginationsgrube konnte  entdeckt 
Ca‘ ’-Gehalt werden. 


\bb. 106. Zeitlicher Verlauf der Atmungsinten- 
sitat eines Eiermaterials I. in normalem Meer- 
wasser, IJ. in SO,-freiem Meerwasser, III. in 
Meerwasser mit erhohtem Ca‘’-Gehalt und 
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XXII. 
erhéhtem Ca‘’-Gehalt (II), in SO{-freiem Meerwasser (III) und in SO'-freiem Meer- 
1°°'= Q,-Verbrauch per 1 mg N, und 60 Min. 


= 0,0! | 4 


| 
| 
| 
| 


269,9 | 


349,5 | 102,2 | 


463,0 J” 1433.4 1 20,7 | 


Meerwasser uberfuhrt und die Suspension kurz danach in die vorbereiteten 
Gefasse pipettiert. Die Messung begann, wie Tabelle XXII zeigt, 10 Stunden 
nach der Befruchtung. Hier findet man den zeitlichen Verlauf der Messung, 
der auch in Abb. 106 dargestellt ist. Die Atmungsintensitat ist als Funktion 
der Zeit eingetragen. Wie schon oben angefuhrt ist, ruft der Ca’’-Zusatz eine 
Atmungshemmung hervor. Diese ist schon wahrend der ersten Stunde deutlich 
und nimmt dann etwas zu. Der SO'-Mangel (Kurve III) hemmt wahrend der 
ersten Stunde die Atmung nicht. In der zweiten ist die Atmungsintensitat 
nach der Kontrolle etwas zurtickgeblieben. In der dritten hat die Hemmung 
ungefahr den maxinalen Wert von etwa 13 %, der sich dann konstant halt. 
Die Kurve IV (Ca‘’-Zusatz + SO'-Mangel) lauft der vorigen (III) etwa 
parallel. Der Abstand zwischen den beiden Kurven ist von derselben Grosse 
wie der zwischen den Kurven I und II. Die von dem SO''-Mangel hervor- 
gerufene Hemmung und die des Ca‘’-Zusatzes summieren sich. Aus der Abb. 
106 ergibt sich weiter, dass die Wirkung des SO''-Mangels auf die Atmung, 
wie schon oben angefuhrt ist, erst im Blastulastadium, in diesem Falle 11 
Stunden nach der Befruchtung anfiingt. 

Nach der Messung waren die Keime in samtlichen Kulturen ungeschadigt. 
Sie wurden nicht naher studiert, sondern in denselben Medien, in de- 
nen sie wahrend der Messung waren, in Petrischalen uberftthrt und weiter 
kultiviert. 62 Stunden nach der Befruchtung wurden sie untersucht. In der 
Kontrolle (1) waren normale Plutei. Sehr spahrlich wurden Larven mit kleine- 
ren Defekten angetroffen. In dem Meerwasser mit erhohtem Ca‘’-Gehalt (IT) 


waren die Keime auch zu 100 % zu Plutei entwickelt. Sie unterscheiden sich 


aber von den Kontrollarven dadurch, dass sie kleiner sind, der Winkel 
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\bb. 107. Einige Keime aus dem Atmungsversuch vom 5. 3. 34. a und b aus der Kultur 
mit erhohtem Ca‘’-Gehalt, c aus der SO,-freien Kultur und d aus der SO,-freien Kul- 
tur mit erhohtem Ca-Gehalt. Vergrosserung unbekannt 


zwischen den Korperstaben grosser als normal ist, das Oralfeld relativ ver- 
grossert ist, und dass das Flimmerband und die Wimperschopfplatte starker 
und breiter als normal sind. Oft ist dazu das Entoderm etwas zu klein (Abb. 
107 a und b). Wie oben gesagt wurde, kehren diese morphologischen Ver- 
anderungen sehr regelmassig bei Erhohung der Ca*’-Konzentration wieder und 
sind immer von einer kleineren Atmungshemmung begleitet. Es ist dabei 
1 


belanglos, ob die Behandlung unmittelbar oder 10 Stunden nach der Befruch- 


tung anfangt und in beiden Fallen ist eine 6stundige Behandlung ausreichend. 


SO,,-freiem Meerwasser behandelten Keime (III) sind mehr oder 
weniger ovoid (Abb. 107 c). Sie haben immer eine deutliche dorsoventrale 
Organisation, das Flimmerband ist manchmal in seiner ventralen Streckung 
mangelhaft ausgebildet. Die Wimperschopfplatte ist etwas vergrossert und 
das Entoderm zu klein. Es sind mehrere uberzahlige Skelettnadeln vor- 
handen. Diese Larven erinnern in vielen Hinsichten an die nach der Befruch- 
tung mit NaSCN behandelten (S. 239). In der letzten Kultur (S¢ ), -Mangel 
und Ca‘’-Zusatz, IV) sind die Keime denen in III sehr ahnlich. Die allgemeine 
Hemmung scheint hier kleiner zu sein (Abb. 107 d). In einem anderen, in 
derselben Weise ausgefthrten Versuch (4. 8. 35) war die Atmungshemmung 
nur 7 % in SO'-freiem Meerwasser mit erhohter Ca*’-Konzentration. Wenn 
die Messung 16 Stunden nach der Befruchtung beendet wurde, hatten die 
Kontrollkeime mit der Gastrulation angefangen. Rings um den kurzen Darm 
waren die Mesenchymzellen in dem typischen Ring angeordnet. In der oben- 
genannten Kultur waren die Keime dickwandiger. Die Mesenchymzellen waren 
eingewandert, lagen aber immer noch in einem Haufen aufgestapelt. Von einer 
Invagination war nichts zu sehen. Es ist also eine typische Wirkung des SO}{- 
Mangels vorhanden. Die Keime wurden sofort in normales Meerwasser uber- 


fuhrt und 3 Tage nach der Befruchtung untersucht. Es konnten keine An- 
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zeichen einer Sulfatmangelwirkung entdeckt werden. Die Behandlung 


ottenbar zu kurz gewesen, um die Determination zu beeinflussen. 


Uber das morphologische Verhalten der in SO'-Mangel geziichteten Keime 


ist weiter zu bemerken, dass die allgemeine Hemmung in den Atmungsver- 
suchen immer grosser ist, als in entsprechenden Versuchen in Petrischalen. 
Die Wimperschopfvergrosserung dagegen ist kleiner. Es muss auch hervor- 
gehoben werden, dass ich nie eine so kraftige Wimperschopfvergrosserung 
bekommen habe, wie sie von Hergst (1904) in Keimen von Psammechinus 
mucrotuberculatus beschrieben worden ist. HeRrgst unterstreicht auch, dass 
die Wimperschoptvergrosserung unter denselben Bedingungen in Keimen von 
Sphaerechinus granularis fehlt. Offenbar bestehen in dieser Hinsicht grosse 
Unterschiede bei den verschiedenen Spezien. 

Es ist von Anfang an nicht wahrscheinlich, dass Li’ und SO‘-Mangel in 
dieselben Stoffwechselvorgange eingreifen. Es schien aber wutnschenswert, 
dies nachzuprufen. Hierzu wurden die Eier in einem Versuche (22 
gleichzeitig mit SO'-Mangel und Li’ behandelt. Leider liegt nur ein Versuch 
dieser Art vor. Da Li’ verhaltnismassig langsam eindringt und sein Hinein- 
diffundieren durch Ca‘’-Zusatze erschwert wird (RUNNSTROM 1928 c), wurde 
die LiCl-Losung sofort nach der Befruchtung zugesetzt. Die Li'-Konzentra- 
tion betrug 0,027 n. Die Li'-Kultur wurde wie die Kontrollkultur bis g Stun- 
den nach der Befruchtung auf der Schutteleinrichtung kultiviert. Die Kontrolle 
wurde dann mit Meerwasser gewaschen und ein Teil davon in diesem Medium 
gelassen (1). Der andere Teil (11) wurde mit SO/-freiem Meerwasser ge- 
waschen. Die Li'-Kultur wurde mit Li’-Meerwasser derselben Zusammenset- 
zung wie das schon gebrauchte gewaschen und ein Teil der Eter (III) darin 
gelassen. Die ubrigen (IV) wurden mit S¢ ).-freiem Meerwasser gewaschen, 
dem soviel isotonischer LiCl-Losung zugesetzt worden war, dass das Gemisch 
in Gezug auf Li’ 0,027 n war. Zuletzt wurden sie in ein Gemisch von SO, 
freiem Meerwasser, isotonischer LiCl-Lo6sung und isotonischer CaCl,-Losung 


durch Waschen gebracht. Die Li‘-Konzentration war immer noch 0,027 n, der 


Tabelle XXIII. 
O.-Verbrauch eines Eiermaterials in normalem Meerwasser (1), in SO)-freiem 
Meerwasser (II), in normalem Meerwasser bei LiCl-Zugabe (III) und in 
SO'-freiem Meerwasser mit erhohtem Ca‘’-Gehalt bei LiCl-Zugabe. 


M Hemmung 
in % 


513 431 35 40,5 
185 144,5 5 4,05 29,9 
340 289.0 | 292, 10,69 27,4 


/ 


18,3 


is 
0,86 511 | 439,5 | 0,84 

I] 0,84 174 146 0,75 20,7 

IT] 0.81 365 295.5 | 0,85 32,5 

0,80 179 | 143 143 | 55,1 
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Ca‘’-Zusatz entsprach der in den fruheren Versuchen zugesetzten Menge. Die 
t Kulturen wurden weiter auf der Schutteleinrichtung geziichtet und kurz vor 
\nfang der Messung zusammenzentrifugiert. Von den erhaltenen Suspen- 
sionen wurden 2,0 ccm in die Getasse pipettiert. Die Messung begann 12 % 
Stunden nach der Befruchtung und dauerte 3 Stunden. In Tabelle XXIII ist 
der gesamte O,-Verbrauch pro 1 mg N, der 4 Kulturen berechnet. Man fin- 
det hier auch die Hemmung in % der Kontrollatmung ausgedriickt. Die Hem- 
mung bei gleichzeitiger Einwirkung von Li’ und SO'-Mangel ist etwas kleiner 
als die Summe der Li'-Hemmung und des SO''-Mangels. Es findet hier also 
ine Addition der Hemmungen statt. Nur dann, wenn zwei hemmende Agentien 
in einer Stoffwechselkette ein und dasselbe Reaktionsglied hemmen, kommt 


eine Addition der Hemmungen zustande, da sonst, wenn sie zwei verschiedene 


Keime aus dem Atmungsversuch vom 22. 8 34. a und stammen aus der 


freien Kultur, c aus der Li’-Kultur und d aus der SO,-freien Li'-Kultur. a und b 


2co/1, c und d Freihandzeichnungen 


Glieder angreifen, das Glied mit der niedrigsten Geschwindigkeit die Ge 
schwindigkeit der ganzen Kette bestimmt. Da es sehr unwahrscheinlich ist, 
dass Li’ und SO'-Mangel spezifisch dasselbe Reaktionsglied hemmen, mus- 
schliessen, dass Li’ und SO‘-Mangel in verschiedene RKeaktionsketten 
ren, und dass der SO)\-Mangel hauptsdchlich den nicht Li-hemmbaren 


ler Atmung hemmt. Beweisend ist dieser einzige Versuch allerdings 


Stunden nach der Befruchtung wurden die Eier in normales Meer- 
wasser uberftthrt und 28 Stunden nach der Befruchtung untersucht. Die Kon 
trollkultur (1) zeigte normale, junge Plutei ohne ausgewachsene Arme. In 
Il fehlt das Skelett, das Entoderm ist klein und undifferenziert. Die Wim 
perschopfplatte ist breit und etwas vergrdssert und die Bilateralsymmetrie 
fehlt oder ist schwach ausgebildet (Abb. 108 a, vgl. auch Taf. XV Abb. 23 
bei Hernst 1904). Es gibt auch vereinzelte Keime mit grosser Wimperschopf 


denen das Entoderm ganz fehlt (Abb. 108 b). In der Li'-Kultur (IIT) 


Li'-Wirkung kraftig gewesen (Abb. 108 c). 100 % der Keime haben 


exogastruliert. Oft ist aber der Gsophagus ganz oder teilweise invaginiert. Die 


Keime der Kultur IV sind zunachst als Li’-Larven anzusprechen, obwohl die 
| 
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Li’-Wirkung sehr schwach gewesen ist (Abb. 108 d). Die Wimperschopfplatte 

fehlt ganz, und das Entoderm ist etwas grosser als normal. Es ist zu 100 % 


vollstandig invaginiert. Sie unterscheiden sich also ausserordentlich von den 


nur mit Li’ behandelten Keimen. Obwohl die Wirkungen von Li* und SO,- 


Mangel auf die Atmung sich addieren, heben sie sich morphologisch gegen- 
seitig auf. 


b) Uber den Nachweis einer Sulfatase im Seeigelkeim. 


Wir haben im vorigen Abschnitt gefunden, dass Mangel an SO,-Ionen im 
Medium in einem gewissen Stadium eine Atmungshemmung mit sich fuhrt. 
ks fragt sich jetzt: Wie greifen die SO,-lonen in den Stoffwechsel ein, und 
worin besteht der Mechanismus der Atmungshemmung bei deren Abwe- 
senheit. 

Es konnte zuerst daran gedacht werden, dass das SO; an der Bildung von 
SH-Gruppen beteiligt ware. Erstens stellt diese Gruppe einen Bestandteil der 
Kiweisskorper dar, zweitens spielt sie in enzymatischen Prozessen eine sehr 
wichtige Rolle (vgl. Berstn 1935). Diese Moglichkeit muss aber abgelehnt 
werden, denn der tierische Organismus besitzt nicht, ,,die Fahigkeit des pflanz- 
lichen Sulfat zu Sulfid zu reduzieren und in den Eiweissstoffwechsel hinein- 
zuziehen® (Morawitz und NONNENBRUCH 1925). 

Kehren wir uns anderen Organismen zu, so finden wir, dass die Schwefel- 
saure eine sehr wichtige Rolle im Stoffwechsel spielt. Eine Reihe giftiger 
Stoffe, die bei dem Stoffwechsel, der Verdauung und der im Korper unter 
Umstanden stattfindenden Faulnis entstehen, werden beim Saugetier mit 
Schwefelsaure gepaart und verlieren dabei ihre Giftwirkungen. Dies wurde 
zuerst von SALKOWSKI (1876, 1877) fur Phenol gezeigt, und gleichzeitig fand 
BAUMANN (1876 a, b), dass Schwefelsaure im Harn organisch gebunden 
ist und als Ester von Phenol und p-Kresol vorkommt. (Betreffs der aus- 
fihrlichen Literatur verweise ich auf grossere Lehrbucher wie z. B. Ham- 
MARSTEN: Lehrbuch der physiologischen Chemie.) Die enzymatische Ent- 
stehung dieser gepaarten Schwefelsauren' ist nie in vitro verfolgt wor 
den. HELE (1924 a, b) kommt zu der Auffassung, dass anorganisches 
Sulfat bei der im Organismus stattfindenden Paarung beteiligt ist. SHIPLE, 
Mvutpoon und Snerwin (1924) halten dies wenig wahrscheinlich. 
Man kennt aber hydrolytisch wirkende Enzyme, die auf Esterschwefel- 
sauren spezifisch eingestellt sind und diese in freie Schwefelsaure und 
einen organischen Paarling aufspalten. Diese Sulfatase, die zuerst von NEv- 
BERG und KuRONO (1923) entdeckt wurde, ist in den verschiedensten Orga- 
nen vom Saugetier und in dem Schimmelpilz Aspergillus oryzae angetrof- 

’ Andere im Tier- und Pflanzenkorper isolierte Esterschwefelsauren sind Proteid- 


schwefelsauren, Senfolglykoside, Chondroitinschwefelsaure, Cerebrosulfatide und P: 
lysaccharidschwefelsaure (uber Literatur siehe NeuBeRG und Simon 1932) 
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fen worden (vgl. NEUBERG und SIMON 1932). Von NEUBERG und HOFFMANN 
1931) werden sie Phenosulfatase genannt und dadurch von anderen Sul- 
fatasen (Senfolglykosidosulfatase und Chondrosulfatase) gesondert. Die 


\Virksamkeit der Phenosulfatase ist auf Substrate beschrankt, deren mit 


Schwefelsaure verestertes Hydroxyl von aromatischem Charakter ist (siehe 


Z 


BERG und SIMON 1932). Wenn eine Phenosulfataseaktivitat in einer 


nachgewiesen worden ist, kann geschlossen werden, dass in dieser Zelle 
Esterschwefelsauren vorhanden sind. Hat ausserdem die Zelle Schwefel- 
siure notig, ist es sehr wahrscheinlich, dass diese bei der Veresterung von 
matischen Hydroxylgruppen beteiligt ist. Es schien mir deswegen win- 
schenswert, zu untersuchen, ob eine Sulfataseaktivitat 1m Seeigelkeim nach 
‘wiesen werden kann. Da ich nicht allzu grosse Materialmengen opfern 
konnte, und die zu Gebote stehenden Wagen fur die Analyse kleinerer Proben 
nicht ausreichten, wurde eine manometrische Methode ausgearbeitet. Der da- 
bei angewandte Grundsatz besteht darin, dass die von der freigemachten 
Schwefelsaure aus dem wie gewohnlich als Bodenkorper verwendeten festen 
Kalziumkarbonat (vgl. NEUBERG und WAGNER 1929, S. 763) ausgetriebene 
CO, manometrisch gemessen wird. Dieselbe Apparatur wie bei den Atmungs- 
versuchen wurde verwendet und die Versuche bei derselben Temperatur aus 
fuhrt. Als Substrat verwendete ich das nach CZAPEK (191 } ) hergestellte 
iumsalz der Phenol-Ester-Schwetelsaure. Die Konzentration in den Ansat- 

c Das Enzymmaterial wurde durch Zersprengung der Keime 

Wasser hergestellt. Die als S¢ -Akzeptor benutzte CaCo.- 
1 Gewichtsprozent der Reaktionsmischung. Toluol wird 

zu sichern. NEUBERG und WAGNER (1925) haben 
freigemachte Phenol die Hydrolyse hemmt. Grossere Zusatz« 
die Spaltung dadurch, dass das freigemachte Phenol da- 
von ausgeschittelt wird. Es besteht aber hier eine Gefahr, zu grosse Toluol- 
mengen zuzugeben, da das Gasgleichgewicht durch die abschliessende Toluol- 
schicht gehindert werden kann. Ich habe deswegen nicht mehr als etwa 4 
Volumpri Toluol zugesetzt, was aber gentigend zu sein scheint. Die Zu- 
sammensetzung der Reaktionsmischung geht aus Tabelle XXIV hervor. Die 


’sterschwefelsaure wurde in den Anhang der Gefasse pipettiert und spater 


Tabelle XXIV. 
-o-(sefasse bei dem manometrischen Nachweis einer 


Phenosulfatase 
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10 
I] IT] 

cm Ejierbre 1,5 1,5 

cm dest. Wasse1 0,5 1,5 

eem CgH,-O-SOs;- K-Losung, 0,5 0,5 

ccm Toluol 0,1 0,1 0,1 

CalQOs ‘ 0,15 O,15 0.15 
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Tabelle XXV. 


Bestimmung der Beziehung zwischen ausgetriebener CO,-Menge in cmm und 
in die Reaktionsmischung der Sulfataseversuche eingekippter H,SO,-Menge 
in Millimol. Gefasskonstante fur Kohlensaure. 


ccm 0,0080 : LK Millimol. H,SO, per 1,0 cmm 
Mol. H,SO, CO,=F, 


0,30 


O,30 


0,40 


0,50 0,99 


0,50 0,87 


0,60 0,87 


Mittelw.: 6,9: 


eingekippt. In I und III ist das Reaktionsgemisch nicht vollstandig. 

die Phenol-Ester-Schwefelsaure. Hier entstehende CO, ist durch eine Saure- 
bildung im Eierbrei verursacht und hat also nichts mit einer Sulfatase- 
wirkung zu tun (vgl. RUNNsTROM 1933). Da vorausgesetzt werden muss, 
dass dieselbe Saurebildung in II stattfindet, muss diese CO,-Menge von der 
in Il gefundenen abgezogen werden. Eine spontan auftretende Hydrolyse der 
Phenol-Ester-Schwefelsaure kann in III beobachtet werden. Fur diese CO,- 
Menge muss natiirlich auch korrigiert werden. Was wir bestimmen wollen, 
ist nicht die Kohlensaure, sondern die pro Zeiteinheit gebildete freie Schwefel- 
saure. Diese lasst sich zwar aus der gefundenen CO,-Menge berechnen, da 
die vorhandenen Mengen der beiden Sauren aquivalent sind. Ein Teil der 
Kohlensaure setzt sich aber mit dem CaCO, um unter Bildung von 
Ca(HCO,),, ein anderer Teil wird von dem Eierbrei retiniert. Durch Ein- 
kippen von H,SO, in das Reaktionsgemisch, kann ein Faktor (F,) bestimmt 
werden, der besagt, wieviel Millimol. H,SO, jedem cmm gemessener CO, 
entspricht. Da die Esterschwefelsaure gegen starke Sauren empfindlich ist 
und die Retention nicht beeinflussen kann, wird sie dabei weggelassen. Tabelle 
XXV enthalt 8 Bestimmungen von F,, der, wie zu erwarten ist, unabhangig 


von der Grosse der gekippten Sauremenge ist. Der Mittelwert ist 
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2-8.0-10 * 
0,20 1,00 24,5 24,5 24,5 
24,5 
2*8.0:10 . 
? 22 7,0°10O 
94 24,5 / I 
‘ 
1,05 3555 37 6,5*10 
37 
2-80-10 
— 0,93 33 31 7,7°10 
3! 
ie 4°53 0:10 
7 1,03 47,5 49 6.5*10 
49 
5°$.0°-10 * 
5 
56 — 7.2+10 
5559 
5°8.0-10 
675 | 59 6,810 
59 
6+8.0*10 
80,5 70 10 
70 
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Tabelle 

Abspaltung von H,SO, in zersprengten Eiern mit C,H,-O+SO,-K als Substrat. I. 
mischung ohne zersprengte Eicr. K 


, = Gefass- 


CO 


| 
Zeit in Stun 
den nach der 
Zersprengung 


der Eier 


6,9° 10 Da kein Eierbrei in III retinierend wirkt, muss F, hier einen 
anderen Wert haben. Als Mittelwert (F,) von 7 Bestimmungen wurde 
10~ erhalten. Da die freigemachte Schwefelsaure nur eine Bindung 

frei hat, die gekippte aber zwei, entspricht 1 Mol. gekippter Saure 2 Mol. der 
freigemachten. Die Berechnung der freigemachten Schwefelsaure (S) wird 
also nach der folgenden Gleichung ausgefuhrt, wenn I, II und III die betref- 


fenden CO.-Mengen bedeuten. 


) IIT] S Millimol. 


In den ausgefuhrten kurzen Versuchen braucht der kleine Unterschied zwi- 
schen F, und F, nicht berucksichtigt zu werden, und wir konnen folgende 


vereinfachte Gleichung gebrauchen: 


{11 — (1+ III)] =S Millimol. 


Den als Beispiel gewahlten Versuch fuhrte ich am 31. 7. 34 aus. Die Zer 
sprengung der Zellen 7 Stunden nach der Befruchtung wurde folgendermassen 
ausgefuhrt: Die dunne Suspension wurde erst in der Milchzentrifuge (S. 181) 
verdichtet. Diese dickere Suspension wurde in einem Messzylinder gemessen 
und dann in der elektrischen Zentrifuge scharf zusammenzentrifugiert. Das 
Meerwasser wurde in den Messzylinder zuruckgebracht und das Volumen der 
als Differenz erhalten. Es wurde die doppelte Menge destilliertes Wasser 
“iern zugesetzt und durch kraftiges Schutteln der Suspension das Einreis 

ler gequollenen Eier gefordert. 1,0 ccm dieses Breies enthielt 5,10 mg N, 

es aus Tabelle XX VI und Abb. 109 hervorgeht, fangt die Sulfataseakti- 
vitat erst 6 Stunden nach der Zersprengung der Eier an. Ausser durch Unre- 


selmissigkeiten der Werte, die friher erhalten wurden, ist dieser Abschnitt 
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h |h-Koo, | | heKeo, h | heKeo, | bh | bh-Kgo, | 

4,00 re) O Oo Oo 

6,00 12 12 16 16 14 16 17 23 24 20,5 

8,00 19 19 22 22,5 21 36 38 39 41 3935 

),00 22 22 25 2535 24 45 4755 47 49,5 48,5 

12.00 24,5 at 26 26,5 20 05 72 69 72,5 72,5 

15,00 36,5 37 35 39 35 99,5 105.5 O4 98,5 102 

21,00 44 44,5 49,5 50,5 47.5 | 144.5 153 141,5 148,5 150,5 VOL. 

= 
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XXVI. 


Reaktionsmischung ohne Substrat, II. vollstandige Reaktionsmischung, III. Reaktions- 
konstante fiir Kohlensaiure, S = Millimol. H,SO,. 


0,99 


1,0¢ 
69,0° 


19,5 19,5 


der Messung dadurch charakterisiert, dass die in I ausgetriebene Kohlensaure- 
menge viel grosser als spater ist, und dass kein Unterschied zwischen I und 
Il besteht. S sollte somit hier negativ sein, da kleine Drucke auch in III ent- 
stehen. Nur in einem einzigen Versuch konnte eine Sulfataseaktivitat unmit- 
telbar nach dem Einkippen des Substrates beobachtet werden. Hier war die 
Saurebildung in I klein. Bei den ubrigen Versuchen fangt die Sulfataseal 


Millimol 


4.00 6.00 : 10.00 12.00 14,00 16.00 1800 20.00 22.00 
Stunden 

\bb. 109. Zeitlicher Verlauf der Aufspaltung von CsH;-O-SQO3-K in 


zersprengten Ejern 


8 Stunden nach der Zersprengung der Eier an. In dem voran- 
cel 
| 


eehenden Zeitabschnitt ist der Unterschied zwischen I und II klein (kleiner als 
die Werte in III) oder gleich null. Es war mir nicht moglich, diese Verhalt- 
nisse naher zu analysieren. 

Wie Abb. 109 zeigt, verlauft die Schwefelsaureabspaltung innerhalb des 
untersuchten Zeitabschnittes mit konstanter Geschwindigkeit. Die pro Stunde 
abgespaltene Schwefelsauremenge ist 3,8: 10 * Millimol. 


Ich habe eine Sulfatasewirkung mit Eiern eine Stunde nach der Befruch- 
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III 
iN = 101 iN 
CO» M M, + ™M S 
M II IT] 
h h-Keo, h h-Keo, 
O 
5 5 0,5 0,8:10 * 
7 8 15,2°10 * 
9 9 9 9 9 15,5 21,4°10° ° 
9 9 9,5 935 9,5 37 
14 14 14 50 
19,5 19,5 19,5 93,5 rr§,2*10°° 
| 
| 
| 
—}— | + 4 + + + 4 4 4 
| | | | 
| | 
| | | 
| | 
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tung mit 15 Stunden alten Keimen und mit dazwischenliegenden Stadien 


bekommen (7, 10 und 12 Stunden nach der Befruchtung). Vergleichende 


Versuche uber die Sulfataseaktivitat bei fur SO'/-Mangel empfindlichen und 


unempfindlichen Stadien sind auch ausgefiihrt worden, konnen aber nicht 


berucksichtig werden. Ich hoffe hier weitere Versuche anstellen zu k6nnen. 


Schlussfolgerungen und Diskussion der Rolle des SO,-Ions. 


Nach dem Nachweis einer Phenosulfatase kann jetzt mit grosster Wahr- 
scheinlichkeit geschlossen werden, dass die SQO,-Ionen im Seeigelkeim bei 
der Bildung von aromatischen Esterschwefelsauren beteiligt sind. Welche Ra- 
dikale dabei verestert werden, bleibt noch unbekannt. Betreffs der Fahigkeit 
des Saugetierorganismus, verschiedene zugefihrte aromatische Gruppen mit 
Schwefelsaure zu verestern, vergleiche die zusammenfassende Darstellung von 
und GoopRIDGE (1926). 

Uber die Herkunft der organischen Paarlinge der unter normalen Verhalt- 
nissen im Saugetierkorper entstehenden Esterschwefelsauren besteht keine 
einstimmige Auffassung. So wird die Ansicht von einigen Autoren vertreten, 
dass die organischen Komponenten der Esterschwefelsauren allein von der 
Wirksamkeit der Faulnisbakterien im Verdauungstraktus stammen, von ande- 
ren wird behauptet, dass die Herkunft dieser Stoffe auch in den Gewebe- 
proteinen zu suchen ist, und dass sie demgemass bei dem Proteinstoffwechsel 
entstehen (uber die altere Literatur vgl. KaAnN und GOODRIDGE 1926). 
Neuerdings ist diese Frage von Kisnr (1928) zu grundlicher Prufung auf- 
genommen worden. Er gelangt zu der Auffassung, dass Indican als ein Pro- 

ikt des intermediaren Stoffwechsels aufgefasst werden muss. Ausserdem hat 
TAKAHASHI (1928) beim Huhn und HENsEL (nach NEEDHAM 1931 zitiert) 
beim Menschen die Bildung von Esterschwefelsauren resp. Indican in Em- 
bryonen nachgewiesen. Hier wie im Seeigelkeim kann die Entstehung von 
I’sterschwefelsauren nichts mit der Wirksamkeit von Bakterien zu tun haben, 
sondern sie mussen als Stoffwechselprodukte angesehen werden. 

Die Muttersubstanz der organischen Komponente der Esterschwefelsauren 
ist im Seeigelkeim wie in anderen Tieren mit grosster Wahrscheinlichkeit unter 
den aromatischen Aminosauren zu suchen. Einige von diesen konnen offen- 
bar in Menschen- und Saugetierorganismus vollstandig oxydiert werden 
(vgl. MitcHeLL und HamiILton 1929 und Kreps 1933). Was uns aber vor 
allem interessiert, ist die Art von Abbau, bei der Phenole und Indol als End- 
produkte enstehen, und der zumeist durch oxydative Absprengung der ali- 
phatischen Seitenkette erfolgt (HAaurowiTz 1932). Solche Vorgange sind 
vor allem im Bakterienstoffwechsel studiert worden (vgl. STEPHENSEN 1930). 
Von besonderem Interesse ist die Tatsache, dass hier ein inniger Zusammen- 
] 
i 


vang zwischen Indolbildung und Kohlehydratstoffwechsel besteht. Kohle- 
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hydratabbau verhindert in Faulnisbakterien die Bildung von Indol aus Tryp- 
tophan. STEPHENSEN diskutiert diese Verhaltnisse und fiihrt folgende Moég- 
lichkeiten zur Erklarung an: In Abwesenheit von Kohlehydraten wird 1. die 
oxydative Aktivitat der Zelle von der Seitenkette des Tryptophans abgeleitet, 
2. die Art des Abbaus der Seitenkette in der Weise verandert, dass Indoles- 
sigsaure entsteht, die nicht in Indol tibergeht, oder 3. der Abbau des Indol- 
kernes mit einer so grossen Geschwindigkeit erméglicht, dass keine messbare 
Menge von Indol angehauft werden kann. Diese Abhangigkeit eines speziellen 
Stoffwechseltypus von einem anderen, erdffnet neue Moglichkeiten zur Er- 
klarung eines Regulationsmechanismus. Diese Fragen werden weiter unten 
(S. 343) besprochen. 

Es muss angenommen werden, dass die organischen Paarlinge der Ester- 
schwefelsauren im Seeigelkeim wahrend der fur SO'-Mangel empfindlichen 
Stadien besonders reichlich gebildet werden. Ob dies von einer reichlicheren 
Bildung von aromatischen Aminosauren in Zusammenhang mit einer allge- 
meinen Proteolyse abhangt, wie es schon erortert worden ist (LINDAHL 
1935), muss dahingestellt bleiben. Es liegt nahe, an einen ahnlichen Regula- 
tionsmechanismus wie den bei den oben beschriebenen Faulnisbakterien zu 
denken. Es ergibt sich auch die Moglichkeit, dass in den fritheren Stadien 
genugende Mengen von Sulfat durch Oxydation von Cystein und Methionin 
(vgl. Prr1e 1934 a) gebildet werden konnen. Ausserdem konnen ja giftige aro- 
matische Abbauprodukte durch Paarung mit Cystein oder Glykuronsaure ent- 
giftet werden. Es kann somit nicht behauptet werden, dass aromatische Abbau- 
produkte in fruheren Stadien nicht gebildet werden, nur muss diese even- 
tuelle Bildung als verhaltnismassig schwach angenommen werden. 

HeRBst (1904) versuchte SO,-Ionen durch einige andere Schwefel ent- 
haltende Gruppen zu ersetzen. Abgesehen von sekundaren Hemmungser- 
scheinungen gelang es zu einem gewissen Grade sowohl mit SO" als mit S,O', 
Wie Hersst hervorhebt, ist dies im Falle von SO” dadurch méglich, dass SO’ 
unter Sauerstoffaufnahme in SO" iibergeht. Betreffs des S,O{ schreibt er: 
,,.Man kann also nicht den Einwand machen, dass S,O!, nur deswegen SO! 
bis zu einem gewissen Grade vertreten habe, weil es zum Teil in SO" uiberge- 
gangen sei - —, zumal meine S-freie Losung, zu der Na,S.O, gefugt 
wurde, alkalisch reagierte.““ Hersst denkt nur an die spontane Oxydation 
und zieht nicht in Betracht, dass die Keime eine Oxydation bewirken konnten. 
Es ist neuerdings von PrrIE (1934 b) gezeigt worden, dass Gewebeschnitte von 
Leber, Niere und Chorion die Fahigkeit besitzen, S,O” in SO‘ in Gegenwart 
von Sauerstoff zu uberfihren. Andere Gewebe zeigten eine sehr schwache 
Wirkung oder waren unwirksam. Dass diese Reaktion auch in dem Seeigel- 


keim stattfinden kénnte, ist nicht unwahrscheinlich. Athylschwefelsaures Na 


konnte in Hergsts Versuchen tberhaupt nicht ersetzen. Soviel wir wissen, 


kann die Esterbindung hier auch nicht vom Organismus aufgespalten werden. 
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Hernst machte die wichtige Beobachtung, dass in den in SO)-freiem Meer- 
wasser gezuchteten Keimen kein Pigment gebildet wird. Werden die Larven 
aber in normales Meerwasser zurtckgebracht, findet eine Pigmentbildung 

und zwar geht dies schneller, wenn der Ca‘'-Gehalt des SO/-freien 
Meerwassers erhoht war (Hergst 1904). HERBstT verweist auf die Analysen 
GRIFFITHS (1892), nach denen das bei mehreren Seeigeln angetroffene, 
erst von McMunn beschriebene Pigment, Echinocrom, bei Saurehydrolyse 
Schwefelsaure geben soll. Er halt das Pigment in den Seeigellarven fur eine 

m Echinocrom verwandte Substanz und diskutiert die Frage, ob SO, des- 
Pigmentbildung notwendig ist, weil es ein Bestandteil 


Pigmentes ist, Die 


des 
\nalysen GRIFFITHS’ waren aber mit einer sehr unreinen 


Substanz ausgefuhrt. MCCLENDON (1912) stellte ein reineres Praparat her 


‘r nur Spuren von Schwefel nachweisen, die er fur Verun- 


reinigungen halt. Es geht aus seiner Darstellung hervor, dass das Echinocrom 


‘ine sehr unstabile Substanz ist. Wir mussen hier weitere Analysen des Lar- 
venpigments abwarten 
Fur die Entstehung der morphologischen Veranderungen bei SO,-Mangel 


ist es von grosster Bedeutung, dass die Bildung der giftigen aromatischen Ab 
bauprodukte auf ein besonderes -biet. das 


ist. Die 


Intoderm, hauptsachlich 
lem die hier lokalisierten Stotf 
wechselvorgange un \tmungshemmung, in der mangelhaften 
Differenzierung und der Vertarbung des If lert um Ausdruck. Al]: 

sekundare Veranderung ist die Ausbreitung des Wimperschopfes anzu- 
die infolge der Hemmung des Stoffwechsels in den vegetativen 


len zustande kommt gl. unten S. 338). Dagegen sind gewisse Hemmungs 


wie Z _ die Schwachung oder Unterdruckung 
tion und die atypische Differenzierung des Ske- 


hemmende Wirkung zurtickzuftihren. Sie mutssen da- 


hemmenden Stoffe gegen den animalen Pol 


Wirkung der Erhohung der Ca‘’-Konzentration 
\usbreitung des Wimperschopfes besteht moglicherweise darin, dass 
ffusion der hemmenden Stoffe durch die abdichtende Wirkung der 


Ca-Ionen erschwert wird. Die vegetativen Stoffwechselvorgange werden da 


rch kraftiger und die animalen weniger gehemmt als bei SO'’-Mangel und 


rmaler Ca’’-Konzentration 


DETERMINATION UND STOFFWECHSEL. 


hiedene Forscher haben Versuche gemacht, die Natur der Polaritat 
Seeigelkeim zu erklaren.1 Nach Bovert (1901) besitzt das Seeigelei in 
Arbeiten referiert, aus denen sich unsere heutige Auffassung 
historische Darstellung sowie die Verhaltnisse in anderen Tier- 
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Richtung der Eiachse eine stoffliche Schichtung, die den ganzen Plasmakorper 
durchsetzt und ihre Eigenschaften von dem einen zu dem anderen Pol kontinu- 
ierlich verandert. Ein vegetativer Stoff ist nur in der vegetativen Halfte des 
Kies vorhanden, und die Region des vegetativen Pols ist die vegetativste 
Stelle des ganzen Eies. Demzufolge hat auch jedes Stiick des Eies, das tiber- 
haupt etwas von diesem Stoff enthalt, damit zugleich eine Stelle, die im Ver- 
gleich zu allen anderen die vegetativste ist. Yon hier aus wird sowohl im 
ganzen Ei wie in den Fragmenten das Schicksal der ubrigen Teile bestimmt. 
Vergleiche oben S. 224. 

Auf Grund seiner Studien tiber die Empfindlichkeit der einzelnen Teile des 
Seeigeleies und -keimes gegen verschiedene Beeinflussungen kommt CHILp 
(1916 a, b) zu der Auffassung, dass ein Gefalle (Gradient) in Richtung der 
Kiachse besteht. Die Region des animalen Pols sei durch regen Stoffwechsel 
charakterisiert, der gegen den vegetativen Pol zu abnimmt. 

RUNNSTROM (1928 b, c), der mit CO arbeitete, konnte die Beobachtungen 
CuiLps uber die ,,differential susceptibility“. im Seeigelkeim nicht bestatigen. 
Er findet, dass der animalste Teil des Keimes gegen Herabsetzung der At- 
mung der empfindlichste ist. Der nachst empfindlichste soll der vegetative 
Teil des Keimes sein. ,,Von einem Gefalle in animal-vegetativer Richtung be- 
zuglich der Empfindlichkeit gegen CO, d. h. gegen Herabsetzung der Oxy- 
dation, kOnnen wir indessen nicht reden.‘ Unsere Erfahrungen 
sprechen dafur, dass die Verhaltnisse bei der abgestuften Empfindlichkeit 
bedeutend komplizierter sind, als es nach den Angaben CuiLps und seiner 
Mitarbeiter den Anschein hat. Man darf sicher nicht annehmen, dass eine fir 
alle verschiedenen Einwirkungen festgelegte Richtung des Gefalles (der Emp- 
findlichkeit) vorliegt.““t Er sieht in der ,,schadigung durch Li in dem ani- 
malen Teil‘’ die Ursache der Ausbreitung der entodermalen Potenzen und 
schliesst aus den Versuchen HOrstapius’ (1928) auf Wechselwirkungen 
zwischen den verschiedenen Keimteilen. 

Aus diesen und ahnlichen Uberlegungen kristallisiert die Gefdllehypothese 


IUNNSTROMS aus, die er in einer Reihe von Arbeiten (1928 a, 1929, IQO3I, 


1933 b) dargestellt hat, und die allmahlich durch ein sehr grosses Tatsachen- 


material gestiitzt worden ist. Im Seeigelkeim sind zwei einander entgegenwir- 
kende und gegeneinander gerichtete Gefalle vorhanden. Das animale hat sei- 
nen hdchsten Punkt am animalen Pol und nimmt gegen den vegetativen ab. 
Das vegetative Gefalle hat also einen entgegengesetzten Verlauf. Durch die 
Wechselwirkung zwischen diesen beiden Gefallen kommt die Determination 
des Keimes in animal-vegetativer Richtung zustande. ,,Die Lithiumwirkung 
bedeutet ein Schwacherwerden des animalen Gefalles, wodurch das vegeta- 
tive Gefalle weiter animalwarts zur Auswirkung kommt. Der Sulfat- 

1 RUNNSTROM unterscheidet hier nicht zwischen Schadigung, Differenzierungshem- 


mung und Unterdriickung der Differenzierungen im Sinne von Determination in ande- 
rer Kichtung. 


A. Z. 1936. 
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mange! schwacht dagegen das vegetative Gefalle. Infolgedessen 
dringt die Wirkung des animalen Gefalles weiter gegen den vegetativen Pol 
hervor’, d. h. es kommt zu einer Vergrosserung des Wimperschopfes. 
,Andererseits wird das Vorrucken des Wimperschopfes am animalen Pol 
normalerweise vom vegetativen Keimteil aus gehemmt. Bei aquatorialer Durch- 
trennung des Keimes fallen diese Hemmungen weg, der Wimperschopf breitet 
sich aus und maskiert dabei die auch in der animalen Keimhalfte vorhandene 
Potenz zu Urdarmbildung. 1933 versucht RUNNstTROM den Gefallen einen 
mehr konkreten Inhalt zu erteilen und nimmt auf Grund seiner Kohlenoxyd- 
versuche animale und vegetative Stoffe an. ,,Die Konzentration der animalen 
Stoffe nimmt gegen den vegetativen, die der vegetativen gegen den animalen 
Pol ab. So entstehen zwei gegeneinander gerichtete Gefalle.“* Seine Auffassung 
uber die dorsoventrale Organisation ergibt sich aus folgendem Zitat: ,,Die 
(Grundlage der bilateralen Organisation liegt meines Erachtens in einer schra- 
gen Stellung des vegetativen Gefalles im Verhaltnis zu dem animalen. Auf 
jeder Latitude des Eies wird die Seite zur Ventralseite, wo die vegetativen 
Wirkungen starker sind.‘ 

Dieser Gefallehypothese, die als Arbeitshypothese ausserordentlich grosse 
Dienste geleistet hat, habe ich mich, ohne auf Einzelheiten einzugehen, ange- 
schlossen (LINDAHL 1932 c, 1935). Ich fiigte aber die Vorstellung hinzu, dass 
die Determination in dorsoventraler Richtung durch ein von der ventralen zu 

dorsalen Seite abnehmendes Gefalle bewirkt wird. Es wurde weiter an- 
genommen, dass die Ventralseite unter Einwirkung von dem animalen und 

vegetativen Gefalle ausgebildet wird, und dass die beiden Gefalle auf 
der ventralen Seite langsamer als auf der dorsalen abnehmen. Wir kommen 
auf diese Verhaltnisse unten zuriick. 

Von (1935) ist die RunnstrOMsche Gefallehypothese durch 
Isolierungs- und Transplantationsversuche ausserordentlich schon bestatigt 
worden. 

In Ubereinstimmung mit dieser Gefallehypothese nehme ich einen animalen 


und einen vegetativen Stoffwechseltypus an (LINDAHL 1935). Unter der Ein- 


wirkung von Li’ wird der animale, unter Einwirkung von SO'-Mangel der 


vegetative Stoffwechsel herabgedriickt. In Zusammenhang mit diesen zwei 
Stoffwechseltypen entstehen Stoffe, die die Determination des Keimes in ani- 
maler resp. vegetativer Richtung beeinflussen. Die gegenseitige Beeinflussung 
der beiden Stoffwechseltypen werden wir unten besprechen. 

Unter der Einwirkung von Li’ wird ein besonderer Teil des Stoffwechsels 
gehemmt, was in einer Atmungshemmung zum Ausdruck kommt. Dieser L1'- 
hemmbare Anteil des Stoffwechsels sei mit dem animalen Stoffwechseltypus 
identifiziert. Man konnte also erwarten, dass die morphologische Wirkung 
von Li’ und die von Li’ hervorgerufene Atmungshemmung parallel laufen 


wiirden. Dies gilt im allgemeinen fiir die in den verschiedenen Li’-Konzentra- 
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tionen eines Atmungsversuches erhaltenen Keime und, wie oben (S. 285) her- 


vorgehoben wurde, kann im allgemeinen die scheinbare Li’-Affinitatskonstante 
ais cin Mass der Beeinflussbarkeit der Morphologie eines Materials angesehen 
werden. Es wurden aber mehrere Versuche oben angefihrt, in denen dies 
nicht der Fall war, und ich werde tiber weitere zusammen mit ONMANN be- 
richten. Wir sind deswegen zu der Schlussfolgerung gezwungen, dass Li’ auch 
fordernd auf den vegetativen Stoffwechsel wirkt. 

Wie schon oben gesagt, wird dieser durch SO'-Mangel gehemmt. Die Hem- 
mung kommt aller Wahrscheinlichkeit nach dadurch zustande, dass giftige, 
aromatische Stoffe, die im Zusammenhang mit dem vegetativen Stoffwechsel 
entstehen und normalerweise durch Paarung mit Schwefelsaure entgiftet wet- 
den, angehauft werden und in den Stoffwechsel hemmend eingreifen. Dass 
die Entstehung dieser giftigen Stoffe auf den vegetativen Teil des Keimes 
beschrankt ist, kann aus der Begrenzung der morphologischen und _histolo- 
gischen Storungen geschlossen werden. Ob die Stoffwechselvorgange, die zur 
Bildung der aromatischen Intermediarprodukte auch zur Bildung der vege- 
tativen Stoffe fthren, kann nicht entschieden werden. Vielleicht liegt nur 
eine gemeinsame raumliche Verteilung dieser beiden Vorgange vor. In beiden 
Fallen kann die Bildung der vegetativen Stoffe bei SO'|-Mangel gehemmt 
werden. 

Es scheint, als ob K’ ausser der fordernden Wirkung auf den animalen 
Stoffwechsel, die in den K’*-Li'-Atmungsversuchen zum Ausdruck kommt, 
auch die vegetativen Vorgange hemmt (vgl. S. 290). Auf die morphologischen 
Verhaltnisse in den K’-Li'-Versuchen wirde sich dies ebenfalls auswirken (vel. 
S. 285). Darauf ware auch die ,,Hypertrophie“ des Wimperschopfes zuruck- 
zufuhren, die HErBst (1892) in Keimen von Psammechinus microtuberculatus 
durch Erhohung der K’-Konzentration des Meerwassers erzielte. Eine Wim- 
perschopfvergrosserung scheint besonders leicht in den Keimen dieser Spezies 
zustande zu kommen (vgl. S. 327). 

Die Wirkungen der vegetativen Stoffe kénnen in der Differenzierung der 
animalen Teile des Keimes abgelesen werden. Wird ein Ei aquatorial durch- 
schnitten, so breiten sich die animalen Differenzierungen aus (vgl. oben). 
Dass es bei der Wirkung des vegetativen Materials auf das animale sich um 
einen Diffusionsvorgang handelt, geht aus den Verhaltnissen in den in ani- 
malvegetativer Richtung gestreckten Keimen hervor (S. 187). Der Diffusions- 
weg ist hier langer als in normalen Keimen. Von grosserer Bedeutung ist es 
aber, dass die Querschnittsflache des Keimes hier kleiner als normal ist. Es 
sind also zwei Faktoren, die die Diffusionsgeschwindigkeit herabsetzen, nam- 
lich ein kleineres Konzentrationsgefalle und ein kleinerer Diffusionsquer- 
schnitt als normal. Es findet auch eine Ausbreitung des Wimperschopfes statt. 
Hierfur muss aber vorausgesetzt werden, dass die vegetativen Stoffe von 


den aquatorialen und animalen Teilen des Keimes verbraucht werden. Unter 
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den ungunstigen Verhaltnissen in dem gestreckten Keim kann nicht so viel 
von den vegetativen Stoffen zu den animalen Teilen hintberdiffundieren, wie 
unter normalen Bedingungen verbraucht wird. 

Die Transplantationsversuche von HOrstapivus (1935) geben uns einen 
Einblick in die relative Fahigkeit der verschiedenen vegetativen Bezirke, wenn 
isoliert, vegetative Stoffe zu bilden. HOrstapius (S. 343) zeigte, dass zur 
Implantation von Makromeren- oder Mikromerenmaterial in eine isolierte 
animale Halfte zwei bis viermal mehr Material im ersten als im zweiten Falle 
gebraucht wird zur Erreichung derselben Wirkung. Bei einer weiteren Auf- 
eilung des Materials ergibt es sich, dass auch die animalste Halfte des Makro- 
merenmaterials (veg,) fahig ist, die Wimperschopfvergrosserung zuruckzu- 
halten und also vegetative Stoffe zu bilden. Die vegetativen Krafte sind aber 
hier schwacher. H6rstapivus konnte also auf diese Weise eine Abnahme der 
vegetativen Krafte in animaler Richtung demonstrieren. Es fragt sich, ob die 
normalerweise in einem Keim gebildete Menge an vegetativen Stoffen der 
Summe der Stoffmenge gleich kommt, die in den Transplantationsversuchen in 
den verschiedenen, isolierten vegetativen Teilen gebildet wird. Dies ist kaum 
moglich, denn es wird in den isolierten vegetativen Teilen etwa 10mal mehr von 
dem vegetativen Stoff gebildet als die Menge, die zur Zuruckhaltung der 
g ist. Zum Teil kann dies so erklart wer- 


dS 


Wimperschopfvergrosserung notwendi 
den, dass der Abstand zwischen den animalen und den vegetativen Teilen in 
den betreffenden Transplantationsversuchen HOrstapivs’ kleiner als in dem 
normalen Keim ist. Dadurch sind die Diffusionsbedingungen gitinstiger. Neh- 
men wir aber an, dass die Bildung der vegetativen Stoffe eine reversible Reak- 


tion ist, so werden diese Verhaltnisse verstandlicher. Da das Abdiffundieren 


der vegetativen Stoffe aus den verschiedenen transplantierten vegetativen Frag- 


menten leichter vor sich geht als im ganzen Keim, dauert es hier viel langer, 
bis das Gleichgewicht erreicht worden ist, wodurch viel mehr von den betref- 


fenden Stoffen gebildet werden konnen als im Ganzkeim. Da auch in diesem 


Falle das Gleichgewicht durch das Abdiffundieren aus den verschiedenen 
Teilen gestort wird, ist es schwer, die quantitativen Verhaltnisse zu uber- 
blicken. Es besteht die Moglichkeit, dass die Bildung der vegetativen Stoffe 
in den Teilen, wo sie in den obengenannten Transplantationsversuchen 
schwacher ist, ganz oder teilweise im Ganzkeim unterdruckt wird. Dies ware 
der Fall, wenn in einem gewissen Punkte die Konzentration der vegetativen 
Stoffe als Folge des Zu- und Abdiffundierens hoher ware, als wenn in dem 
betreffenden Punkt die vegetativen Stoffe im Gleichgewicht mit ihrer Ursub- 
stanz waren. Hiernach lassen sich einige Tatsachen erklaren. So haben HOr- 

pius (1928, 1935), PLouGH (1929) und vy. UBIscH (1931) gezeigt, dass 
vollkommen normale Plutei entstehen konnen, obwohl die Mikromeren, das 
vegetativste Material, entfernt worden sind. Die unterdrickende Wirkung der 


Mikromeren fallt hier weg, und in dem zunachst vegetativsten Gebiet kann 
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jetzt die Bildung vegetativer Stoffe ihr Maximum erreichen. Dieselbe Uber- 

legung kann auf samtliche Versuche von HOrstapivs, in denen das vegetative 

Material vermindert worden ist, bezogen werden. Sie macht es auch verstand- 

lich, wie die vegetativste Stelle eines Keimes das vegetative Gefalle sozusagen 
beherrschen kann. 

Was wurde aber geschehen, wenn verhaltnismassig ,,zuviel‘‘ vegetatives 
Material zusammengebracht wurde? Wenn nicht das Abdiffundieren der vege- 
tativen Stoffe sehr begtinstigt ware, wiirde die Bildung dieser Stoffe zuriick- 
gedrangt werden und nicht proportional der Materialmenge sein. Nach dem 
Schema HOrstapivus’ (1935, S. 375) scheint dies auch zuzutreffen. Wenn 1, 
2 oder 4 Mikromeren in die vegetative Halfte des Makromerenmaterials im- 
plantiert werden, ist die Wirkung von 4 proportional viel schwacher als von 
2. Es ist moglich, dass die verhaltnismassig schwache Wirkung, die HOr- 
STADIUS (1935) bei Implantierung von 24 Mikromeren in einem Ganzkeim 
erhalt, ahnlich gedeutet werden kann. Die vielen Mikromeren beeinflussen 


sich gegenseitig und kénnen ihre maximale vegetative Wirkung nicht ausuben. 


In der animalen Halfte liegen die entsprechenden Verhaltnisse komplizier- 


ter. Wird dieser Teil eines Keimes von dem vegetativen Bezirk isoliert, so 
breitet sich der Wimperschopf aus (vgl. S. 202). Es besteht in einem Keim 
also immer eine Tendenz der animalen Differenzierungen, sich auszubreiten. 
Hodrstaprus (1935) zeigte in Isolierungs- und Transplantationsversuchen, 
dass die animale Halfte des Mesomerenkranzes (an,) eine animalere Konsti- 


ge- 


tution als die vegetative Halfte hat. Ferner kann aus seiner Darstellung 
schlossen werden, dass an, wenn isoliert, eine mehr animale Entwicklungs- 
richtung einschlagt, als wenn zusammenhangend mit an,. Auch die animale 
Halfte des Makromerenkranzes (veg,) entwickelt sich isoliert manchmal in 
einer mehr animalen Richtung, als wenn in Verbindung mit der animalen 
Halfte. Ahnliches gilt fur den animalen Teil der vegetativen Halfte der Ma- 
kromeren (veg,), der isoliert oder zusammen mit den Mikromeren Ektoderm 
bildet, das aber in der normalen Entwicklung ganz auf die vegetative Seite 
der Ektoderm-Entoderm-Grenze fallt. 

Diese Unterdrickung der schwacheren animalen Eigenschaften in dem 
Ganzkeim konnte in ahnlicher Weise erklart werden, wie die entsprechende 
Schwachung oder Unterdriickung der schwacheren vegetativen Krafte. Diese 
Erklarungsweise kann aber nicht angewendet werden im Falle von veg,. Hier 
wird, wenn das Material isoliert ist, in seinen animalen Teilen Ektoderm ge- 
bildet. Besteht der normale Zusammenhang zwischen veg, und den animalen 
Teilen des Keimes, so wurde das Eindiffundieren animaler Stoffe eine noch 
animalere Differenzierungsrichtung hervorrufen. Damit ware die Differen- 
zierung animaler, was aber nicht zutrifft. Wir mtssen deswegen hier eine 
andere Erklarungsmoglichkeit suchen. Nehmen wir an, dass die Muttersub- 


stanz der animalen Stoffe (C) ein schwer diffundibler Stoff ist, dessen Kon- 
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zentration von dem animalen gegen den vegetativen Pol zu abnimmt. C zer- 
{allt in den animalen Stoff A, der wie C hochmolekular und deswegen verhiilt- 
nismassig schwer diffundibel ist, und in den leicht diffundiblen Stoff B. Ist 
die Umwandlung von C in A und B ein reversibler Prozess, so muss in jedem 
Punkt ein Gleichgewicht bestehen, das in folgender Gleichung ausgedrickt 


werden kann: 


1 B bedeutet die in einem Punkte durch die Diffusion hervorgerufene Zu- 
nahme oder Abnahme der Konzentration von B. Auf Grund der Verteilung 
von C wird von Anfang an die Konzentration von B zu dem vegetativen Pol 
hin abnehmen. B diffundiert deswegen in vegetativer Richtung. In den ani- 
maleren Teilen des Keimes wird das Gleichgewicht in der Richtung verscho- 
ben, dass verhaltnismassig zu viel A entsteht, in den vegetativeren Teilen fin- 
det das entgegengesetzte statt. Wird an, isoliert, kann B nicht wegdiffundie- 
ren. Da die Konzentration von C hier hoch ist, wird trotzdem gentigend viel 
von A gebildet, um dem betreffenden Fragment einen ausgepragt animalen 
Charakter zu verleihen. Wird z. B. die vegetative Halfte oder veg, isoliert, so 
diffundiert jetzt nicht mehr B in das Fragment hinein. Dagegen diffundiert 
B von dem animalsten Teil des Fragmentes weg, sodass der Prozess hier, 
anstatt wie nomalerweise in Richtung der Synthese, jetzt in Richtung der 
Spaltung verlauft. Unter den oben ausgefuhrten Voraussetzungen wird das 
ganze animale Gefalle von der animalsten Stelle des Keimes reguliert. 
ber das Zustandekommen der Determination besteht eine Reihe von 
ucht beantwortet werden konnen. Reagieren die animalen und 
die vegetativen Stoffe miteinander und wirken nur die auf die Morphologie 
ein, die im Uberschuss vorhanden sind, oder wirken beide direkt auf die 
morphogenetischen Reaktionen, die durch die Mengenverhaltnisse der ani- 
malen und vegetativen Stoffe in ihrer Richtung bestimmt werden? 
ir uns das Zustandekommen der beiden Gefalle in oben beschrie- 
werden alle die Ergebnisse von HOrstapivs verstandlich, in 
oder vegetatives Material von einem ganzen Keim entfernt 
rschiedene Keimbezirke isoliert gezuchtet worden sind. In anderen Ver- 
suchen von Horstapius (1928, 1935) werden bei Transplantation das ani- 
malste Material in Entoderm und vegetatives Material in Ektoderm umdeter- 
miniert. Erstere z. B. in der Entwicklung der ™%4-Larven und in den 


Kombinationen 8 +- 2 | (4+2+2) (vgl. HORSTADIUS 1935) vor. 


Auch bei Implantierung von vier Mikromeren in den animalen Pol oder 


zwischen an, und an, in einem Ganzkeim wurde dasselbe erzielt. Letzteres 
trat manchmal auf, wenn das vegetative Material bis auf eine halbe Makro- 


mere vermindert wurde. Im ersten Falle wird diese Umdetermination von 
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dem vegetativen, im zweiten Falle von dem animalen Material bewirkt, und 
zwar spielen wohl hier Diffusionsvorgange der animalen und vegetativen 
Stoffe eine grosse Rolle. Wir begegnen auch hier dem Verhalten, dass das 
animale Material leichter als das vegetative umdeterminiert werden kann (vgl. 
S. 224). Es ist zwar nicht gezeigt worden, aber doch sehr wahrscheinlich, dass 
der Stoffwechsel der betreffenden umdeterminierten Gebiete in einem ziemlich 
fruhen Stadium umgestimmt wird. 

In diesem Zusammenhang drangt sich die Frage auf: Wie beeinflus- 
sen die beiden Stoffwechseltypen einander? Es liegt der Gedanke nahe, 
dass die doppelseitige Abstufung, die wir fur die Bildung der animalen 
und vegetativen Stoffe annehmen mussen, durch gegenseitige Beeinflus- 
sung der beiden Stoffwechseltypen zustande kommt. Wir haben erkannt, 
dass der animale Stoffwechsel mdglicherweise als ein Kohlehydratstoff- 
wechsel aufzufassen ist. Der vegetative Stoffwechsel ist dadurch charak- 
terisiert, dass giftige, aromatische Intermediarprodukte gebildet werden, die 
aller Wahrscheinlichkeit nach aromatischen Aminosauren abstammen. Es 
wurde in einer fruheren Mitteilung (LINDAHL 1935) die Moglichkeit erwo- 
gen, ob die Bildung der oben genannten Intermediarprodukte an allgemeine 
proteolytische Vorgange geknupft ist. Die aktivierende Wirkung von Elektro- 
lyten auf Papain, sowie die Forderung der morphologischen Li’-Wirkung 
durch atmungshemmende Mittel wurden in diesem Zusammenhang herange- 
zogen. In einer spater zusammen mit STORDAL ausgefuhrten Untersuchung 
wurde aber keine Erhodhung des Aminosauregehaltes in den Keimen bei Be- 
handlung mit Li’ erhalten. In derselben Mitteilung wurde auch auf die Moglich- 
keit hingewiesen, dass eine ganz spezielle Proteolyse vorliegen konnte, bei der 
nur die betreffenden Aminosauren freigesetzt werden. Schliesslich muss her- 
vorgehoben werden, dass schon kurz nach der Befruchtung eine so hohe Ami- 
nosaurekonzentration im Seeigelei vorhanden ist, dass eine besondere Amino- 


saurespaltung in spateren Stadien nicht angenommen zu werden braucht, 


wenn die betreffenden aromatischen Aminosauren hier vorhanden sind. Ty- 


rosin wurde in diesem Stadium nachgewiesen. Die spate Bildung der giftigen 
aromatischen Intermediarprodukte wurde somit auf eine Auswahl bei den 
oxydativen Vorgangen zuruckzufuhren sein. Ich verweise hier noch einmal 
auf den oben (S. 335) referierten Zusammenhang zwischen Indolbildung und 
Kohlehydratoxydation in Faulnisbakterien. Ein ahnlicher Mechanismus 
konnte vielleicht fur das spate Auftreten der giftigen aromatischen Inter- 
mediarprodukte und eventuell auch fiir die allmahliche Abnahme der vege- 
tativen Krafte gegen den animalen Pol verantwortlich gemacht werden. In 
dem Masse, in dem der animale Stoffwechsel gegen den vegetativen Pol hin 
schwacher wird, nimmt seine hemmende Einwirkung auf die Bildung der 
betreffenden Produkte ab. Wie oben gesagt, wissen wir aber nicht, ob die 


Bildung der vegetativen Stoffe an diese Vorgange geknupft ist, oder ob nur 
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dieselbe raumliche Verteilung der beiden Prozesse vorliegt. Wenn sie auch 
nicht identisch sind, so stehen sie wahrscheinlich doch miteinander in Zu- 
sammenhang. Auf welche Art die vegetativen Stoffwechselvorgange die ani- 
malen beeinflussen, lasst sich nicht sagen. Hier mussen Stoffwechselunter- 
-hungen mit isolierten Teilen von Keimen einsetzen. 

ler animale Stoffwechseltypus auf das Gebiet des animalen Pols kon- 

ist, konnte aus den Isolierungsversuchen HOrstapius’ geschlossen 

werden. Der Atmungsversuch mit gleichzeitiger Einwirkung von Li’ und SO%- 
Mangel (S. 327) fuhrt zu derselben Schlussfolgerung. Das morphologische 
Bild macht es sehr wahrscheinlich, dass die Atmungshemmung bei SO/{- 
Mangel auf das vegetative Gebiet beschrankt ist. Weiter ist diese Hemmung 
allem Anschein nach unspezifisch. Wenn wir also bei Zuftugung von Li’ zu 
der SO/!-freien Suspension eine Addition der Li'-Hemmung zu der von dem 
SO'-Mangel hervorgerufenen Hemmung finden, so muss gefolgert werden, 
dass der von Li’ gehemmte Umsatz ausserhalb des durch den SO/-Mangel 
beeinflussten Bezirkes stattfindet, d. h. in dem animalen Gebiet des Keimes. 
Schluss konnte vielleicht auch aus den morphologischen Verhaltnissen 

in den Li'-Keimen gezogen werden. Es muss aber betont werden, dass die 
animalen Teile der Li’-Larven nicht geschadigt sind. Gewisse Differenzie- 
rungen werden zwar hier unterdrickt und durch andere ersetzt, weshalb ich 
hier von Verdanderung der Determinationsrichtung anstatt von Schadigung 


el. RUNNsTROM 1928 b). Ist die Li'-Wirkung stark genug, um 


spreche (vg 


\ 
eine Schadigung hervorzurufen, so trifft sie vorwiegend das vegetative Mate- 


rial. Ware der animale Stoffwechsel gleichmassig im Keim verteilt, so 
konnten die animalen Differenzierungen unterdriickt werden bei einer Ver- 
stirkung des vegetativen Gefalles oder einer allgemeinen Schwachung des 
animalen Stoffwechsels, vorausgesetzt, dass die animalsten Differenzie- 
rungen fiir eine Veranderung des animalvegetativen Zustandes am emp- 
findlichsten sind. Es ist aus diesen Griinden schwer, aus den Verhaltnis- 
sen in den Li’-Keimen Schliisse uber die Lokalisation des animalen Stoff- 
wechsels zu ziehen. Dass sowohl der animale wie der vegetative Stoffwechsel 
bei gleichzeitiger Einwirkung von Li‘ und SO'-Mangel gehemmt wird, ergibt 
sich auch aus der Entwicklung der dabei erhaltenen Keime. Es hat keine Wim- 
perschopfvergrosserung als Folge der Hemmung des vegetativen Stoffwech- 
sels stattfinden konnen, weil der animale Stoffwechsel gehemmt worden ist. 
Auf Grund der Hemmung des vegetativen Stoffwechsels hat die Vegetativi- 
sierung als Folge der Li’-Wirkung sich nicht entfalten konnen. 

Von den bei SO!-Mangel kultivierten Keimen unterscheiden sich die durch 
Vorbehandlung animalisierten hinsichtlich des vegetativen Stoffwechsels, was 
besonders auffallt, wenn die betreffenden Keime mit Li’ behandelt werden. Im 
ersten Falle wird die Vegetativisierung gehemmt, im zweiten aber nicht (S. 


327, 230). Dies zeigt, dass in den vorbehandelten Keimen der vegetative Stoff- 
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wechselmechanismus unbeschadigt ist. Der vegetative Stoffwechsel ist aber 
wahrscheinlich geschwacht oder zuriickgedrangt, und wir kénnen uns das Zu- 
standekommen dieser Verhaltnisse in verschiedener Weise vorstellen. 1, Durch 
die Vorbehandlung wird der animale Stoffwechsel in der Art verandert, dass 
er den vegetativen Stoffwechsel unterdriickt. 2. Wahrend der Vorbehandlung 
verschwinden die Substrate des vegetativen Stoffwechsels, sei es, dass sie aus 
dem Ei diffundieren, sei es, dass sie verbrannt oder in anderer Weise chemisch 
verandert werden. Wir haben schon oben eine Verstarkung des vegetativen 
Stoffwechsels durch Li’ angenommen. Es ist schwer, zwischen diesen zwei 
Moglichkeiten zu entscheiden. Ahnlichen Fragen begegnen wir in den Ver- 
suchen v. Uptscus (1929). Er isolierte animale Halften im 16-Zellenstadium 
und behandelte sie dann mit Li’. Die Animalisierung wurde dadurch zurtick- 
gehalten und eine Vegetativisierung trat ein, so dass die Fragmente gastru- 
lierten. 

In den bei S¢ )''-Mangel kultivierten Keimen fehlt das Pigment (vgl. S. 336). 
Dasselbe gilt fur die animalisierten Keime (S. 266). In beiden Fallen ist der 
vegetative Stoffwechsel gehemmt. Fs scheint also, als ob die Pigmentbildung 


im engsten Zusammenhang mit dem vegetativen Stoffwechsel steht. Deswe- 


gen ist die Konstitution des Pigmentes von grosstem Interesse (S. 336). 
I 


Hier schliesst sich eine andere Frage an: Wie entsteht die Umkehrung der 
Polaritat in dem vegetativen Gebiet der animalisierten Keime? Wir sind oben 
zu der Auffassung gekommen, dass der vegetative Stoffwechsel in den ani- 
malisierten Keimen herabgedriickt oder ganz unterdrickt ist. In dem letzt- 
genannten Fall besteht im Keim nur das animale Gefalle, und es herrschen 
dieselben Verhaltnisse wie in einer isolierten animalen Halfte, d. h. in den 
vegetativeren Teilen werden die hier schwacheren animalen Krafte von dem 
animalsten Gebiet aus unterdruckt, von dem der vegetative Pol am weitesten 
entfernt liegt. Hier ist die betreffende unterdruckende Wirkung am schwach- 
sten, d. h. die Konzentration des Stoffes C (vgl. S. 341) ist hier am niedrigsten. 
Eine weitere Animalisierung muss eine weitere Veranderung des animalen 
Stoffwechsels bedeuten. Die Entstehung der animalen Stoffe ist jetzt am 
vegetativen Pol am meisten begiinstigt, vorausgesetzt, dass hier genugend 
viel von dem Stoff C vorhanden ist. Ohne weitere Annahmen reicht hier 
offenbar diese Hypothese nicht aus. Wenn eine Li’-Wirkung in diesen Keimen 
einsetzt, bestehen hier schon zwei animale Gefalle. Da der vegetative Stoff- 
wechsel von dem animalen zuruckgehalten wird, muss er da am starksten wer- 
den, wo die beiden animalen Gefalle am niedrigsten sind. 

Auf Grund seiner Ergebnisse mit CO und CO + Li’ machte sich RUNN- 
sTROM (1933) folgende Vorstellungen iiber die Determinationsvorgange: Die 
vegetativen Stoffe werden als Spaltungsprodukte aufgefasst, die unter anaero- 
ben Verhaltnissen und unter der Einwirkung von Li’ angehauft werden. Die 


animalen Stoffe stellt er sich als Produkte einer Synthese vor. Unter anaeroben 
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Verhaltnissen werden sie abgebaut. In der hypothetischen Darstellung des Li'- 
hemmbaren oder animalen Stoffwechsels habe ich eine Synthese angenommen, 
die an Atmungsvorgange gebunden ist. Die Phosphorylierung ist bei Atmungs- 
hemmung wahrscheinlich herabgedrtckt. Dass sie auch anaerob an Dismuta- 
tionsvorgange gekoppelt verlaufen k6nnte, ist nicht auszuschliessen. Bei mehr 
oder weniger gehemmter Atmung ware aber eine Herabsetzung des animalen 
Umsatzes zu erwarten. 

Die sich unter anaeroben Bedingungen anhaufenden Spaltungsprodukte 
konnen sowohl proteolytischer (vgl. WaLpscuMipt-LeEItz 1934) wie glyko- 
lytischer Herkunft sein. Es wurde, wie oben mitgeteilt (S. 343), in den fruhe- 
ren Stadien der Li'-Entwicklung keine Anhaufung von Aminosauren gefun- 
den. In Ubereinstimmung mit der Hypothese ber die Wirkungsweise von Li’ 


hydratstoffwechsel ware auch anzunehmen, dass eine anaerobe 


auf det Kohle 
Glykolyse von Li’ gehemmt wird, so lang sie uber dieselben Reaktionen 
wie die Veratmung verlauft. Auch wiirde man unter diesen Bedingungen die- 
selbe Wirkung von KCN wie von CO auf die Morphologie erwarten (S. 267). 
Ausgehend von dem Unterschied i 


ich oben (S. 314) von einem anderen Gesichtspunkt aus versucht, ihre ver- 


in der Wirkung dieser beiden Stoffe, habe 


starkende Wirkung auf die Vegetativisierung mit Li’ verstandlich zu machen 
: Demnach ware die Wirkung von CO und KCN auf eine Verstarkung 
ivitat gewisser Dehydrasen zuruckzufuhren, und es sei in diesem Zu- 
sammenhang daran erinnert, dass Li’ unter den untersuchten Ionen die grosste 
ivierende Wirkung auf die Methylenblaureduktion in Eierbrei ohne Sub- 
tte (S. 294). Von diesen Eroérterungen ausgehend, ware auch der 
Stoffwechsel als ein aerober Vorgang anzusprechen und wurde als 

des nicht Li'-hemmbaren Anteils der Atmung zum Ausdruck kom- 
Anteil bei der Aktivierung des vegetativen Stoffwechsels 

zunimmt und bei der wahrscheinlichen Unterdriickung des 
Stoffwechsels in durch Vorbehandlung animalisierten Keimen 
erklaren wir uns damit, dass die Substratkonzentration hier 
‘nzender Faktor ist (LInDAHL und OHMANN 1936). Bei Erhohung 
‘iner gewissen Dehydrase wirde das betreffende Substrat andere 


rangen. Es konnte hier der Einwand gemacht werden, dass, da 


i'-hemmbare Anteil der Atmung durch Redoxsubstanzen kraftig 


ird (LiInpAHL und OHMANN 1936), diese Substanzen eine Vegeta- 
tivisierung hervorrufen sollten. Wie oben angegeben, hat RUNNSTROM (1930) 
tatsachlich auch vegetativisierte Keime nach Behandlung mit Dimethylpara- 
phenylendiamin beobachtet. Dass nicht dieselbe Wirkung in entsprechenden 
Versuchen mit Pyocyanin auftritt, kann daher kommen, dass diese Substanz 


auch den animalen Stoffwechsel fordert (vgl. S. 303). Es sei auch darauf 


aufmerksam gemacht, dass nach den Uberlegungen auf S. 336 der grosste Teil 


des nicht Li‘-hemmbaren Anteils der Atmung in dem vegetativen Teil des 
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Keimes lokalisiert sein muss. Auch wurden Keime mit zu kleinem Entoderm 
aus Furchungsstadien erhalten, die ohne irgend welche Vorbehandlung einen 
nicht Li'-hemmbaren Anteil der Atmung hatten, der kleiner als normal war 
(vgl. S. 290). Allerdings entspricht der nicht Li‘-hemmbare Anteil der Atmung 
in den fritheren Stadien vielleicht nicht dem der spateren. 

Das oben gesagte schliesst nicht aus, dass proteolytische Vorgange fiir die 
Determination eine gewisse Rolle spielen. Sie missen aber quantitativ 
verhaltnismassig klein sein. Aus den Atmungsversuchen scheint auch her- 
vorzugehen, dass die Grosse der Atmung an sich von untergeordneter Be- 
deutung fur die Determination ist. Sowohl in den Li'-Keimen wie in den ani- 
malisierten und den bei SO'-Mangel kultivierten Keimen ist die Atmung un- 
ter den Wert der Kontrolle herabgedriickt. Auch entstanden vegetativisierte 
Keime unter Einwirkung von Li’, ohne dass eine Atmungshemmung bewirkt 
wurde. Diese Tatsachen sprechen nicht zugunsten der Hypothese Runn- 
STROMS (1933 

Aus den Streckungsversuchen wurde geschlossen, dass die dorsoventrale 
Organisation des Keimes durch die Zusammenwirkung animaler und ventra- 
ler Krafte zustande kommt (vgl. auch HOrstapius 1935). Die Ansicht wurde 
vertreten (LINDAHL 1932 c), dass ,,das animale sowie das vegetative Gefalle 
auf der Ventralseite langsamer als auf der Dorsalseite abnehmen, d. h. die 
vegetativen sowie die animalen Eigenschaften sind starker auf der ventralen 
als auf der dorsalen Seite‘. Als Stutze fur diese Auffassung wurden Beob- 
achtungen an gestreckten Keimen angefithrt. Andere Tatsachen, die damit in 
Einklang stehen, sind die oben beschriebene, starkere Vegetativisierung auf 
der Ventralseite bei spater Li’-Behandlung (S. 229) und die Entstehung des 
Entoderms auf der ventralen Seite bei Behandlung der durch Vorbehandlung 
animalisierten Keime mit Li’. Auch sei daran erinnert, dass bei einseitiger 


Invagination in den Keimen von Hérstapius (1935) mit umgekehrter vege- 


V 
tativer Halfte die Einstulpung an der Seite begann, die spater Ventralseite 


wird, Is ware sehr interessant zu wissen, wo die Ventralseite entsteht in den 
von HoOrstapius (1928) geztichteten Halblarven. Leider wird dartiber nichts 
gesagt. Die Verhaltnisse werden aber hier dadurch kompliziert, dass die schon 
labil determinierte Yentralseite auch die Determination beeinflusst, und zwar 
um so mehr, je spater die beiden Halften getrennt werden (vgl. unten). 

Der Unterschied zwischen Dorsal- und Ventralseite kann nicht dadurch 
zustande kommen, dass mehr von den animalen und vegetativen Stof- 
fen auf der ventralen als auf der dorsalen Seite gebildet werden, denn 
daraus wirde folgen, dass sowohl die animalste wie die vegetativste Stelle 
nicht polar gelegen, sondern gegen die ventrale Seite hin verschoben ist. 
Dies ware nach RuNNstROMs (1931, vgl. auch seine Abb. 17, S. 293) Auf- 
fassung der Fall. Auch ScHLEIP (1929) nimmt eine exzentrische Lage der 


vegetativsten Stelle als Grundlage der dorsoventralen Organisation an. Es 
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aber dafur keine Anhaltspunkte. Wir nehmen deswegen an, dass 
animalen resp. vegetativen Stoffe in gleicher Menge auf allen Seiten 
gebildet werden, dass sie aber mit grosserer Geschwindigkeit 
ventralen als auf der dorsalen Seite diffundieren. Da sie aller 
Wahrscheinlichkeit nach in irgendeiner Weise verbraucht werden, wird ihre 
Konzentration nicht hoher auf der ventralen als auf der dorsalen Seite 
‘in. Aber mehr der betreffenden Stoffe erreichen in der Zeiteinheit 
Punkt auf der Ventralseite als entsprechende Punkte auf der Dor- 
Kin Unterschied zwischen den Diffusionsgeschwindigkeiten auf 
der ventralen und der dorsalen Seite kann nur dadurch entstehen, dass 
die kolloidale Struktur der beiden Seiten verschieden ist. Die Diffusions- 
geschwindigkeit bei Diffusion in Gelen wird nur da von der Dichte des Geles 
bestimmt, wo die diffundierenden Molekule verhaltnismassig gross sind (vegl. 
HOserR 1926 und TayLor 1931). Einige Tatsachen deuten darauf hin, dass 
die Struktur der Plasmakolloide eine andere auf der ventralen als auf der 
dorsalen Seite ist. Eine grossere Instabilitat der Plasmakolloide wurde hier von 
RUNNSTROM (1925 c) bei K’-Mangel beobachtet. Bei meinen Untersuchungen 
fand sich ahnliches bei einer kleineren Anzahl von gestreckten Eiern ftir das 
,vordere Ende“, d. h. bei der zur Ventralseite determinierten Seite (LINDAHL 
1932 c). Weiter konnten FOrsTER und OrsTROM (1933) zeigen, dass in einem 
gewissen Stadium nach der Befruchtung eine kraftige Dehydration der Plas- 
makolloide auf der kunftigen Ventralseite unter Einwirkung von KCN statt- 
findet. Unter der Einwirkung von hohen L1’-Konzentrationen habe ich genau 
dieselben morphologischen Veranderungen der Eier wie FOrsTER und Or- 
STROM erhalten (S. 259—260). Die prospektive Bedeutung des verdichteten 
Gebietes wurde aber nicht bestimmt. Dem kann entnommen werden, dass die 
Plasmakolloide der Ventralseite instabiler sind, was wiederum auf eine nied- 
rigere Hydratation und grobere Struktur zuruckzufuhren ist (RUNNSTROM 
1928 d). Eine grobere Struktur ermoglicht eine hohere Diffusionsgeschwindig- 
keit. Die eine Bedingung fiir das Zustandekommen einer hoheren Diffusions- 
veschwindigkeit auf der Ventralseite als auf der Dorsalseite scheint somit er- 
fullt zu sein. Ausserdem muss angenommen werden, dass die Molekule der ani- 
malen und vegetativen Stoffe verhaltnismassig gross sind. Dass die animalen 
Stoffe hochmolekular und schwerdiffundibel sind, wurde schon oben ange- 
nommen (S. 
In dem eben befruchteten Ei ist die Li'-hemmbare Atmung gleich null 


oder jedenfalls sehr klein. Dies muss bedeuten, dass in diesem Stadium 


nichts oder sehr wenig von den animalen Stoffen gebildet wird, und dass 


1 


ihre Bildungsgeschwindigkeit mit der Zeit zunimmt. Wie die Bildung der 
vegetativen Stoffe sich in dieser Hinsicht verhalt, lasst sich nach den vor- 
liegenden Stoffwechselversuchen nicht sagen. Versuche von HOrsTApIUS 


) zeigen aber, dass in dem befruchteten, ungefurchten Ei keine vegeta- 
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tiven Stoffe in dem vegetativen Plasma vorhanden sind, Dass die von ihm 
implantierten, kernlosen vegetativen Fragmente nicht im Verlaufe der Zeit 
solche Stoffe bilden, ist wohl auf veranderten Stoffwechsel infolge des 
Mangels an Kernsubstanz zuriickzufiihren. Es scheint also, als ob auch die 
Bildung der vegetativen Stoffe im Zusammenhang mit der allgemeinen Zu- 


nahme der Stoffwechselaktivitat zustande kommt. Dies bedeutet, dass der Un- 


terschied zwischen der ventralen und der dorsalen Seite in Bezug auf die 


animalen und vegetativen Stoffe nicht gleich nach der Befruchtung besteht, 
sondern erst mit der Zunahme der Stoffwechselaktivitat im Verlaufe der 
Zeit in Erscheinung tritt. 

Gegen die oben angefuhrte Anschauung, dass die dorsoventrale Organisa- 
tion beim Zusammenwirken der animalen und vegetativen Krafte zustande 
kommt, kann angeftuhrt werden, dass in den animalisierten Keimen der vege- 
tative Stoffwechsel wahrscheinlich unterdruckt ist, und dass trotzdem diese 
Keime dorsoventral organisiert sind. Wird aber der vegetative Stoffwechsel 
von dem animalen unterdruckt, so besteht immer noch ein Zusammenwirken, 
bei dem quantitative Unterschiede zwischen der dorsalen und ventralen Seite 
entstehen konnen. Unter experimentellen Bedingungen ist dieser Mechanismus 
der Determination wahrscheinlich auch nicht der einzig modgliche, wie es aus 
den Zentrifugierungsversuchen hervorzugehen scheint. 


oe- 
RC 


Werden im 2-Zellenstadium die Blastomeren getrennt und dann weiter 
zuchtet, so entstehen allmahlich zwei vollstandige Plutei (vgl. SCHLEIP 1929, 
auf die Literatur wird nicht naher eingegangen). Wird ein E1 quer zur Eiachse 
gestreckt, bildet sich, wenn diese aufgezwungene Form wahrend der Ent- 
wicklung erhalten bleibt, eine Ventralseite an jedem Ende des Eies (LINDAHL 
1932 c). Ist die gestreckte Form weniger gut erhalten, so liegen die Ventral- 
seiten, wenn zwei vorhanden sind, so nahe aneinander, dass die beiden Dor- 
soventralachsen mehr oder weniger gleichgerichtet sind. Sonst ist in ganzen 
iern nie eine Verdoppelung der Ventralseite beobachtet worden. Besonders 
interessant sind die Verhaltnisse in den mit sehr schoner Technik von HOr- 
STADIUS (1935) ausgefuhrten Transplantationsversuchen. Durch Implan- 
tierung von Mikromeren in den animalen Pol, zwischen an, und an, oder an, 
und veg, in einem Ganzkeim, induzierte er in verschiedener animalvegetativer 
Hohe ein zweites vegetatives Gefalle und damit ein teilweise von dem ur- 
spriinglichen getrenntes, neues animalvegetatives Gefallesystem. Es entstehen 
ein sekundires Entoderm und tberzahlige Skelettstiicke. Es trat aber keine 
Verdoppelung des Oralfeldes oder der Dorsoventralachse ein. Bei ein paar 
Keimen liegen Grenzfalle vor, die mehr oder weniger mit den von mir abge- 
bildeten (Abb. 9 und 10 LInDAHL 1932 c) iibereinstimmen, und bei denen 
vielleicht richtiger von einer Ausdehnung der Ventralseite die Rede sein sollte. 
Wenn wir von einer Verdoppelung der Ventralseite hier sprechen konnen, 


sind die Dorsoventralachsen aber gleichgerichtet. Es kann aus diesen Tat- 
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sachen geschlossen werden, dass in einem Keim nur dann zwei Ventralseiten 
und zwei nicht gleichgerichtete Dorsoventralachsen nebeneinander bestehen 
konnen, wenn der Abstand zwischen den beiden Ventralseiten geniigend gross 
ist (vgl. LinpAHL 1932 c). Es kann weiter gefolgert werden, dass die Ven- 
tralseiten bestrebt sind, einander zu unterdriicken. FORSTER und OrsTROM 
(1933) zeigten, dass die Ventralseite schon in dem ungefurchten Ei deter- 
miniert ist. In den gestreckten und zentrifugierten Eiern wiirde man erwarten, 
dass diese fruh determinierte Ventralseite und ausserdem die durch die 
Streckung oder die Zentrifugierung induzierte zu sehen sein sollten. Dass nur 
eine Ventralseite im allgemeinen in diesen Keimen auftritt, muss darauf zu- 
ruckgeftuhrt werden, dass die eine von der anderen unterdrickt worden ist. 
Da in den Streckungs- und Zentrifugierungsversuchen die von FORSTER und 
OrsTROM nachgewiesene Ventralseite unterdrickt wird, muss die Determina- 
tion hier labil sein. Die Ansicht wurde vertreten, dass der Teil des Eies, der 
im Verhaltnis zu allen ubrigen fur die Bildung der Ventralseite am meisten 
begunstigt ist, die Entstehung einer Ventralseite in anderen Teilen unter- 
druckt. Liegt ein Bezirk des Eies ausserhalb des Wirkungsbereiches dieses 
am meisten begtnstigten Gebietes, so kann auch hier eine Ventralseite ent- 
stehen. Es scheint, als ob der Wirkungsbereich der Ventralseite in den biven- 
tralen Keimen kleiner ist als in normalen. 

ine Verdoppelung der Ventralseite fihrt offenbar zu einer Verdoppelung 
der Dorsoventralachse. Dies gilt aber nur fur das Ektoderm. Im Entoderm 
ist die dorsoventrale Organisation bei den ,,biventralen‘“’ Keimen manchmal 
spat und schwach ausgebildet. In anderen Fallen ist aber eine normale Diffe- 
renzierung hier zu finden. Das Ektoderm und das Entoderm stimmen in dieser 
Beziehung nicht mit einander uberein. So etwas ist schon fruher von RUNN- 
STROM (1935) beschrieben worden vel. auch LInDAHL 1932 c. In beiden 
Fallen bildet die Symmetrieebene des Ektoderms einen Winkel mit der des 
Entoderms. Es muss hier hervorgehoben werden, dass in den gestreckten, bi- 
ventralen Larven durch die vor der Gastrulation stattfindende Konzentrierung 
des Entodermmaterials die grésste Ausdehnung hier so klein wird, dass eine 
Tendenz zur Verdoppelung der dorsoventralen Organisation wahrscheinlich 
unterdruckt wird. 

Der Begriff ,,Ventralseite‘‘ muss jetzt festgelegt werden, wie er in diesem 
Zusammenhang benutzt wird. Da es sich hier offenbar um eine mit dem Ab- 
stand abnehmende organisierende Wirkung handelt, miissen wir ein gegen die 
Dorsalseite hin abnehmendes Gefalle annehmen. Der hochste Punkt dieses Ge- 
falles muss irgendwo auf der ventralen Seite des Keimes liegen. Wahrschein- 
lich sind die ventralen Eigenschaften in der Nahe des Aquators, auf das unge- 
furchte Ei projiziert, am meisten ausgepragt. Dieses Gebiet mit den starksten 
ventralen Eigenschaften, von dem aus andere Ventralseiten unterdruckt wer- 


den, ist hinsichtlich der Determination als die physiologische Ventralseite zu 
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bezeichnen und gleichzusetzen dem frither von mir gebrauchten Ausdruck: 
Ventrales Zentrum (LINDAHL 1932 d). 

In den biventralen Keimen wird offenbar eine Verdoppelung des Skelettes 
durch die Verdoppelung der Ventralseiten bewirkt, die vor allem durch die 
Verdoppelung der Oralfelder zum Ausdruck kommt. Andererseits finden wir, 
dass eine Vervielfachung der Skelettanlagen da zustande kommt, wo das dor- 
soventrale Gefalle aus irgendwelchen Grunden nicht ausgebildet wird 


oder im Ektoderm mit der animalvegetativen Achse zusammenfallt. Dies 


1 


kommt unter der Einwirkung von Li’ (HERBsT 1893, 1895 a), SO''-Mangel 


(Hersst 1904), KCl-Uberschuss (Hrrgst 1895, FiscHeL 1909), CO (RuNN- 
STROM 1928 b) und NaSCN (oben S. 235, 239) vor (vgl. auch Linpanr 
1932 c). HORSTADIUS (1935) erzielte durch Implantierung von Mikromeren in 
die animalen Teile eines Ganzkeims extra Dreistrahler. In den Fallen, die eine 
Beurteilung ihrer Lage ermoglichten, entstanden diese Dreistrahler in dem- 
selben Abstand von der ventralen Seite wie die urspriinglichen. Ich halte es 
aus diesen Griinden fiir wahrscheinlich, dass im normalen Keim die ventrale 
Lage der Dreistrahler von der Ventralseite bestimmt wird. 

Wenn die dorsoventrale Organisation geschwacht ist oder fehlt, nimmt das 
Flimmerband und damit das Oralfeld eine Lage senkrecht zur Eiachse ein. 
Dies geschieht unter anderem unter der Wirkung von Li’ (Hergst 1893, 
1895 a, RUNNsTROM 1928 b), SO'-Mangel (Hergst 1904), NaSCN (S. 235) 
und Streckung in Richtung der Eiachse (S. 188, vgl. auch die Tafeln Herssts) 
Im Falle von Li’ kann dies auf die Vegetativisierung zuriickgefuhrt werden. 
Es ist auch moglich, dass eine spate Vegetativisierung in den mit NaSCN 
behandelten oder bei SO'-Mangel geztichteten Keimen stattfindet. Dass die 
dorsoventrale Organisation aber auch direkt unterdrickt wird, zeigt sich in 
den mit NaSCN behandelten Keimen, die nach Uberfithren in normales Meer- 
wasser sich allmahlich dorsoventral organisieren (S. 236). Am interessantesten 
sind aber die gestreckten Keime, da der anormale Verlauf der Flimmerbander 
hier nur durch die Schwachung der dorsoventralen Organisation hervorge- 
rufen ist (vgl. S. 189). Ich halte es deswegen fiir wahrscheinlich, dass die 
ventrale Lage des Flimmerbandes von der physiologischen Ventralseite be- 
stimmt wird. Auch wenn das Flimmerband wie in den Li’- und SCN’-Keimen 
terminal liegt, wiirde trotzdem eine Bilateralsymmetrie zum Ausdruck kom- 
men, wenn die dorsoventrale Organisation nicht unterdriickt ware. Es wurde 
oben darauf aufmerksam gemacht, dass die ventralen Differenzierungen im 
Ektoderm bei Animalisierung zunehmen und bei Vegetativisierung abnehmen. 
Dies kann so gedeutet werden, dass die Determination der betreffenden Dif- 
ferenzierungen von dem animalen Stoffwechsel besonders abhangig ist. Eine 
Hemmung des animalen Stoffwechsels durch Li’ wiirde somit auch in die 
Entfaltung der ventralen Krafte hemmend eingreifen. Es sei auch hervorge- 


hoben, dass samtliche Mittel, die die dorsoventrale Organisation unterdrucken, 
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‘tig allgemein hemmend wirken. Wahrscheinlich bewirken sie auch eine 
unspezifische Hemmung des Stoffwechsels. Die Zentrifugierungsversuche 
wurden in ahnlicher Richtung gedeutet. 

Es scheint, als ob dem Oralfeld in spateren Stadien eine besondere organi- 
sierende Bedeutung fur die Ausbildung des Ektoderms und folglich auch des 


Skelettes zukommt. Dasselbe wurde ftir das Skelett im Zusammenhang mit 


den Streckungsversuchen (LINDAHL 1932 c) ftir den Scheitel gezeigt. Ein 


ahnlicher Gedankengang ist von RUNNSTROM (1931) gestreift worden. 

\Vir haben oben gesehen, dass die relative Grosse des Oralfeldes von der 
animalvegetativen Abstimmung im Keim abhangt. Darauf muss zuruckge- 
fuhrt werden, dass das Oralfeld in Halbkeimen immer proportioniert ist. Wie 
HORSTADIUS (1928) gezeigt hat, schliesst sich die Halbblastula derart, dass 
las vegetativste Material gegen das animalste stosst. Es finden dann beider- 
seits Umstimmungen an dieser Stelle statt, sodass sowohl der vegetative wie 

animale Pol etwa halbwegs zwischen die beiden ursprunglichen Pole zu 
liegen kommen. Gleichzeitig damit, dass der animale und der vegetative Stoff- 
wechsel in dem animalsten und dem vegetativsten Gebiete sich gegenseitig 


) 


herabdrucken, fallen die Hemmungen weg, die die urspringlichen Pole aut 
das zunachst liegende vegetative resp. animale Material normalerweise aus- 
uben. Es kann deswegen an anderen Stellen eine Bildung von vegetativen resp. 
animalen Stoffen von genugender Intensitat fiir das Zustandekommen neuer 
Pole entstehen. Dadurch wird die animalvegetative Abstimmung etwa dieselbe 
wie fruher. Die gegenseitige Abstufung wird steiler als in einem Ganzkeim und 
die verschiedenen Organgrenzen werden einander entsprechend naher liegen. 
\Wie das Flimmerband so ist auch das Stomodaum als eine ventrale Diffe- 
renzierung anzusprechen. Ich halte die Ausmerzung dieser Differenzierung bet 
niedriger Li'- und SCN’-Konzentration deswegen eher ftir eine Differen- 
zierungshemmung als fur eine Umdetermination des Materials. Wie oben an- 
getuhrt worden ist, sind auch andere ventrale Differenzierungen wie die 
l‘ortsatze besonders empfindlich gegen allgemein hemmende Beeinflussungen. 
Aus dem jetzt bekannten Tatsachenmaterial geht hervor, dass Entoderm aus 
dem Material des animalen Pols (RUNNSTROM 1925 c, 1926) und Wimper- 
schopi aus dem des vegetativen Pols (LINDAHL 1933) entstehen kann (vel. 
auch HOrRsTADIUS 1935). Es ist somit wahrscheinlich, dass die vegetativen und 
imalen Stoffe unter geeigneten Bedingungen in allen Teilen des Keimes 
werden konnen (vgl. auch RuNNstTROM 1933). Die Determination 

durch das Zusammenwirken zweier Gefalle zustande. Oben haben wir 
rgestellt, dass diese erst im Verlaufe der Zeit ausgebildet werden. Ihre 
stoffiliche Unte1 


‘ise bestehen hier schon gewisse Abstufungen. Wahrscheinlich entsteht die 


age ist schon im unbefruchteten Ei lokalisiert und moglicher- 


lLokalisation als Folge von ahnlichen chemischen Gleichgewichten und gegen- 


seitigen Beeinflussungen der Teile wahrend der Ovogenese, wie die, die wir 
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in der fruheren Entwicklung angenommen haben. Wenn eine urspriingliche 
Polaritat der Urkeimzellen nicht richtend auf ihre Orientierung im Ovar 
wirkt, ist anzunehmen, dass eine Polaritat durch den innigen Kontakt mit 
der Ovarialwand induziert wird. Moéglicherweise spielt die zeitliche Abnahme 
der relativen Grosse der am vegetativen Pol gelegenen Kontaktflache (L1n- 
DAHL 1932) eine Rolle fiir das Zustandekommen der obengenannten Abstu- 
fungen. Auf die Frage, wie andere Faktoren, wie Sauerstoff- und Kohlen- 
Saure-Drucke und Nahrungszufuhr, hier mitwirken konnen, kann nicht ein- 
gegangen werden (vgl. LINDAHL 1932 a und HuXxLey und DE BEER 1934). 

Auch im Amphibienkeim scheinen unter gewissen Bedingungen ahnliche 
Regulationserscheinungen wie im Seeigelkeim auftreten zu k6énnen (Lopa- 
SCHOV 1935 a, b), die modglicherweise in ahnlichen Verhaltnissen wie dort 
begrundet sind. Sie entsprechen den Regulationen in animalvegetativer Rich 
tung im Seeigelkeim. Dies gilt aber nicht fur die Regulation zwischen Medul- 
larplatte und Epidermis, wie HOrstTApDIUs (1935) meint. 

HowarpD (1932) spricht auf Grund seiner Ergebnisse bei Zentrifugierungs- 
versuchen die Ansicht aus, dass keine halbfeste innere Struktur im Seeigel 
ei vorhanden ist, die der morphologischen Polaritat zugrunde liegen konnte. 
Diese fuhrt er demnach auf die Plasmamembran des Eies zuriick. Zu einem 
ahnlichen Gedankengang gelangt auch Moromura (1933) bei Untersuchungen 
an der Rindenschicht des zentrifugierten Seeigeleies. Er macht hier dieselbe 
Beobachtung, dass gewisse Elemente der Rinde bei der Zentrifugierung nicht 
beeinflusst werden, was ich schon bei Benutzung einer anderen Methodik 
gefunden hatte (LINDAHL 1932 d).' Ich schliesse mich der Auffassung Ho- 
WARDs an. Die Faktoren, die der Verteilung des animalen und vegetativen 
Stoffwechsels zu Grunde liegen, wurden somit an die viskose Schicht der 
Rinde gebunden sein. Wahrscheinlich findet aber von hier aus eine Beein- 
flussung des ubrigen Plasmas der Zellen in verhaltnismassig frihen Stadien 
Statt. 

Die radiare Polaritat, die schon von Boveri erkannt und weiter von RUNN- 
stROM und HOrstapivus studiert wurde (vgl. HOrsTADIUS 1928), ist ein Aus- 
druck der stofflichen Unterschiede zwischen Rinde und Eiinnerem. Dadurch, 


dass die viskose Schicht der Rinde sozusagen als ,,Kristallisationskern (LIN- 


DAHL 1932 b) bei der Entstehung einer geordneten Gelifikation im Plasma 


wirkt, wird von hier aus eine Rethe von kolloidalen Verhaltnissen im Plasma 
bestimmt. Die Rolle, die die Rinde fiir die Determination der Furchung spielt, 


wurde von RUNNsTROM (1928 d) hervorgehoben. Weitere Beitrage hierzu 


1 Wenn Moromura aber von ,,discrepancies* unserer Versuche spricht, hat er die 
Fragestellung missverstanden. In meinen Versuchen wird die Rinde durch die Zen- 
trifugierung nicht zerstort, auch werden die Kornchen nicht in die viskose Schicht 
geschleudert, was besonders in dem Arbacia-Ei studiert wurde (LINDAHL 1932 b) 
Schliesslich betrifft hier auch die besprochene Veranderung nicht die Polaritat, die 
unbeeinflusst bleibt, sondern die dorsoventrale Achse. 
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sind oben gebracht worden (S. 257—262). Die Polaritat aller entstehenden Zel 
len ist aut die radiare Polaritat im Ei zuruckzuftthren. Sie lasst sich in 


Transplantationsversuchen nicht umkehren (HOrsTADIUS 1928). 

Den oft in der entwicklungsmechanischen Literatur erscheinenden Begriff 
aanzfaktor’’ (vgl. SCHLEIP 1929) haben wir hier versucht in chemische 
Reaktionen und Gleichgewichte aufzuldsen (vgl. auch fiir den Seeigelkeim die 
Diskussion zwischen HOrstapius 1928, 1935 und v. UsBiscn 1929). Von 
Ganzfaktor wird gesprochen, wenn in einem ,,unharmonischen“ morphogene- 
tischen System durch ,,Regulation’ dem Zustand zugestrebt wird, der fur das 
System ohne die betreffende Storung charakteristisch ware. Dieses ,,Zistre- 
ben“ kommt nach der hier dargestellten Hypothese dadurch zustande, dass die 

das System zusammensetzenden und mit einander interferierenden 
Komponenten als reversible Reaktionen aufgefasst werden. Durch Diffusions- 
vorgange und die raumliche Verteilung dieser Reaktionen kommen zwei 
raumlich angeordnete Reihen von Gleichgewichten zustande, die, wenn gestort, 
wieder automatisch hergestellt werden. Ausserdem muss eine direkte, gegen- 
seitige Beeinflussung der beiden Komponenten bestehen, die wohl auch quan- 
titativen Gesetzmassigkeiten unterliegt. Unter Zusammenwirkung der zwei 
gegebenen Faktoren entsteht im Verlaufe der Zeit eine dritte Qualitat, die 
durch ihre r liche Anordnung eine zweite bipolare Achse dem System ver- 
leiht. Wahrscheinlich spielen auch hier reversible Reaktionen und Gleichge- 


wichtszustande eine Rolle. 


Mit unseren heutigen Kenntnissen uber die Determinationsverhaltnisse im 


Seeigelei ist es unfruchtbar, darttber zu streiten, ob bei den verschiedenen Or- 
ganen Selbstdifferenzierung vorliegt oder nicht. Von HOrstapivs (1928) wird 
der \Wimperschopf als Selbstdifferenzierung angesprochen. Warum soll das 
nicht auch fur die vegetativen Differenzierungen gelten? v. Ubsiscn und Hor- 
STADIUS haben eine lange Diskussion uber die Frage gefuhrt, ob Stomodaum 
und Flimmerband als Selbstdifferenzierungen entstehen oder nicht (vgl. HOr- 
STADIUS 1935). M. E. konnen die betreffenden ventralen Differenzierungen als 
Selbstdifferenzierungen angesehen werden, mit folgender Einschrankung: Sie 
entstehen nur bei geeignetem animalvegetativem Zustand. Es sind noch keine 
hen Qualitaten in der vegetativen Halfte nachgewiesen, die Stomo- 
‘limmerband hervorrufen. 
mit HOrstTapius (1935) vollkommen einverstanden, dass wir den 
,Organisationszentrum*’ in der Entwicklungsmechanik des Seeigel- 
eies nicht notig haben. Soll dieser Begriff aber gebraucht werden, oder soll er 
einem Teil des Seeigelkeims entsprechen, so muss ihm einigermassen dieselbe 
Bedeutung zukommen, wie in der Amphibienentwicklung.t M. E. gilt dies 


1 Man kann sich des Gedankens nicht erwehren, dass Horstapius den Begriff 
,Organisationszentrum“ auf den vegetativen Teil des Seeigelkeims tbertragen hat, 
cil er die isolierten animalen Halften als undifferenziert, anstatt einseitig differenziert 


auffasste 


354 
10 2¢ 
170 


DIE DETERMINATION IM SEEIGELKEIM 


nicht fur das vegetative Gebiet des Seeigelkeims, das HOrstapius (1928) Or- 
ganisationszentrum nannte. Wird das Organisationszentrum des Amphibien- 
keimes isoliert geztichtet, so gibt es ein bilateralsymmetrisches Gebilde und 
zwar auch dann, wenn nur ein Teil davon explantiert wird (HOLTFRETER 
1931). es ist also zweiachsig und besitzt die Fahigkeit, eine Bilateralsym- 
metrie regulatorisch wiederherzustellen. Wird das vegetative Material des 
Secigelkcimes isoliert, gibt es ein radiarsymmetrisches Gebilde (H6rstapivs 
1935). In einen Wirtskeim implantiert, kommen manchmal die beiden Achsen 
des Amphibienorganisationszentrums zur Auswirkung (vgl. SPEMANN 1931). 
Unter entsprechenden Bedingungen bewirkt das vegetative Material des See- 
igelkeimes nur die Entstehung einer neuen Achse. NEEDHAM, WADDINGTON 
und NEEDHAM (1934) haben die Wirkungen des Organisationszentrums im 
Amphibienkeim in ,,[ndividuation’ und ,,Evocation™ aufgelést. Nur die letzt- 
genannte Wirkung kommt bei Induktion durch einen strukturlosen (toten) 
Induktor vor. Man konnte annehmen, dass dem vegetativen Material des See- 
igelkeims nur diese entsprechende Wirkung des Organisationszentrums zu- 


kommt, eine Evocatorsubstanz zu produzieren. Der Evocator ruft eine Ver- 


doppelung der Dorsoventralachse in dem Amphibienkeim, das vegetative Ma- 


terial des Seeigelkeims aber eine Verdoppelung der Eiachse hervor. Es 
besteht hier ein prinzipieller Unterschied. 

kin Gegenstuck zu dem Organisationszentrum wurde in der Seeigelentwick- 
lung eine Verdoppelung der Dorsoventralachse bewirken. Nach unseren Aus- 
einandersetzungen findet die betreffende Verdoppelung statt, wenn das ventrale 
Zentrum verdoppelt ist. Dies ist auch nach dem obenstehenden ein zweiachsi- 
ges System. [ine [solierung der prasumptiven Ventralseite ist nicht vorgenom- 
inen. Wie die Polaritat des ventralen Zentrums von den beiden Polen aus be- 
stimmt wird, so wird die Polaritat des Organisationszentrums der Amphibien 
von der polaren Anordnung der verschiedenen Plasmabestandteile bestimmt 
(WEIGMANN 1926, 1927, HAMMERLING 1927). 

Zwei grosse Unterschiede zwischen dem Organisationszentrum der Amphi- 
bienentwicklung und dem ventralen Zentrum mussen besonders hervorgehoben 
werden. H6rstapivs (1935) verweist darauf, dass in den biventralen Keimen 
das Entoderm nicht verdoppelt ist, und dass somit keine vollstandige Ver- 
doppelung eingetreten ist. Ich habe oben (S. 350) versucht, diese Verhaltnisse 
auf Materialverlagerungen im Zusammenhang mit der Gastrulation zuruckzu- 
fuhren. Im Amphibienkeim spielt das Organisationszentrum eine besondere 
Rolle bei der Gastrulation, und wahrscheinlich beruht darauf die Entstchung 
einer sekundaren Urdarmhohle beim Implantieren eines Organisationszen- 
trums. 

In dem zeitlichen Verlauf des Determinationsgeschehens besteht aber der 
grosste Unterschied. Im Amphibienkeim ist schon in den ersten Furchungs- 


stadien das Gebiet fest determiniert, das die Richtung der Dorsoventral- 
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achse bestimmt. Im Seeigelkeim ist in demselben Stadium nur ein gewisser 
Teil des Eies mehr als andere beginstigt, das die Richtung der Dor- 


soventralachse determinierende Gebiet zu werden. Eine feste Determination 


kann hier in Ubereinstimmung mit den obenstehenden Uberlegungen erst spat 


eintreten. Aus diesen Grunden konnen wir diese Verhaltnisse im Seeigelkeim 


in Streckungs- und Isolierungsversuchen als in Transplantationsver- 
‘hen studieren. 
letzt sei hervorgehoben, dass ich das ventrale Zentrum im Seeigelkeim 


als Organisationszentrum bezeichne, dass es aber diesem am ehesten 


9 ZUSAMMENFASSUNG. 


Werden Seeigeleier zur Streckung durch eine Kapillare getrieben, dann 

Teil des Eies zur Ventralseite, der dabei als vorderes Ende zu be- 

zeichnen ist, wenn Streckungsachse und Eiachse nicht zusammenfallen. Wird 

dieses Ende lokal mit Nilblausulfat vergiftet, so wird das entgegengesetzte 

Ende zur Ventralseite. In zentrifugierten Eiern und Fragmenten wird der 

Teil zur Ventralseite, in dem dauernd geformte Substanzen angehauft sind. 

Die Ventralseite entsteht in dem Teil des Eies, der im Verhaltnis zu anderen 
Teilen begunstigt ist. 

>, Besteht die gestreckte Form des Eies wahrend der Entwicklung, so kon- 
nen zwei Ventralseiten und dorsoventrale Achsen entstehen. 

3. Fallen Streckungsachse und Eiachse zusammen, so findet, wenn die ge- 
streckte Form ‘ibt, eine Vergrosserung des Wimperschopfes und eine 
Schwachung der dorsoventralen Organisation statt. 

4. Bei Vegetativisierung findet eine Verschiebung der Organgrenzen in 
animaler, bei Animalisierung in vegetativer Richtung statt. In beiden Rich- 
tungen verlaufen die Verschiebungen leichter in den animalen als in den 
vegetativen Teilen des Keimes. 

Bei Vegetativisierung nehmen die ventralen Differenzierungen im Ekto- 
im Verhaltnis zu den dorsalen ab, bei Animalisierung zu. 

6. Die Orientierung der Dreistrahler wird dadurch bestimmt, dass der Oral- 
stab-Ast mit dem Meridian zusammenfallt, auf dem der Dreistrahler liegt. 

7. Die Ventralseite ist fur die Vegetativisierung durch Li’ in gewohnlichen 
(bei spater Li’-Behandlung) und in animalisierten Keimen mehr zuganglich als 
die Dorsalseite. 

8. Werden animalisierte Keime mit Li’ nach der Befruchtung behandelt, so 
wird die Animalisierung zuriickgedrangt, und die Entwicklung wird entweder 
normaler oder schlagt eine vegetative Richtung ein. Eine mannigfaltige Dif- 


ferenzierung findet statt. 
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9. Bei gleichzeitiger Einwirkung von Li’ und SO''-Mangel werden sowohl 
animale wie vegetative Differenzierungen unterdriickt und sowohl die Ani- 
malisierung wie die Vegetativisierung zuriickgehalten. 


10. Bei der animalisierenden Behandlung vor der Befruchtung sind SCN- 


und J-lonen am wirksamsten. Abwesenheit von Ca-Ionen fordert, atmungs- 


hemmende Mittel hemmen die Animalisierung. Es scheint kein Zusammen- 
hang zwischen dem Hydratationszustand und der Animalisierung zu bestehén. 
Die Wirkung von SCN- und J-Ionen ist eine andere nach als vor der Be- 
fruchtung. 

11. Der Furchungstypus des Seeigeleies wird durch den Hydratationszu- 
stand der Plasmakolloide in den verschiedenen Teilen und seine zeitliche Ver- 
anderung bestimmt. 

12. Die morphologische Wirkung von Li’ wird durch KCN verstarkt. 

13. Li-lonen hemmen die Atmung des Seeigeleies. Die Hemmung folgt dem 
Gesetz der Massenwirkung und bezieht sich auf einen wachsenden Anteil der 
Atmung, der kurz nach der Befruchtung o—15 % der Atmung ausmacht. 

14. Erhohung der K’-Konzentration des Meerwassers erhoht den Umsatz, 
in dem Li’ hemmend eingreift. 

15. Li’ hemmt die Methylenblaureduktion in zersprengten Eiern mit Hex- 
osediphosphorsaure als Donator. 

16. Wahrscheinlich entspricht der Li‘'-hemmbare Anteil der Atmung einem 
Kohlehydratabbau. 

17. Aus der Entwicklung der Keime in den Atmungsversuchen wird 
geschlossen, dass die morphologische Wirkung von Li’ teils auf die Hemmung 
der Li'-hemmbaren Atmung, teils auf andere Wirkungen zurtickzufuhren ist. 
18. SO{-Mangel bewirkt im Blastulastadium eine Atmungshemmung. 

19. Bei gleichzeitiger Einwirkung von Li’ und SO'-Mangel bekommt man 
eine Atmungshemmung, die gleich der Summe der Hemmungen von Li’ und 
SO'-Mangel allein ist. 

20. Es wurde eine Pheno-Sulfatase im Seeigelei gefunden. 

21. Wahrscheinlich entstehen in Abwesenheit von SO,-Ionen giftige aro- 
matische Intermediarprodukte, die normalerweise mit Schwefelsaure gepaart 
werden. Ihre Bildung scheint auf das vegetative Gebiet beschrankt zu sein. 

Es wird versucht, das bekannte Tatsachenmaterial unter den Gesichts- 
punkt einer Gefallehypothese zu bringen, in der chemische Reaktionen und 
Gleichgewichte als Grundlagen fiir den Determinations- und Regulations- 


mechanismus gedacht werden. 
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EINFUHRUNG. 


Der an Ejiern der Wirbellosen genau verfolgte Befruchtungs- und Fur- 
chungsvorgang ist bis heute in ungenugender Weise an Saugetiereiern unter- 
sucht worden. Die meisten der sich damit befassenden Arbeiten wurden an 
fixiertem Material ausgefithrt. Die vorhandenen Untersuchungen an lebenden 
Kiern (BiscHOFF, VAN BENEDEN) sind unvollstandig, da sie sich mit ver- 
schiedenen Entwicklungsstadien des befruchteten Eies und nicht mit dem 
Gesamtprozess der Befruchtung und Furchung an ein und demselben Ei 
ausserhalb des Organismus befassen. 

Die an die Befruchtung und Furchung des Saugetieres geknupften Pro- 
bleme haben seit langem das Interesse erweckt. 

BiscHOFF stellte 1845 an lebenden Hundeeiern fest, dass die Befruchtung 
auf einer Einwirkung des Samenfadens auf das Eiplasma beruht. Die 


Anwesenheit von Eiern in den Tuben zur Zeit der Brunst brachte Verf. zu 


Acta Zoologica 1930 Bd. XVII 
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der Annahme, dass bei Hunden die Ovulation auch unabhangig von der 

Begattung stattfindet. Briscuorr hat sich als erster mit Messungen von 

lebenden Eiern befasst. 

1873 hat WeiL bei der mikroskopischen Untersuchung von lebenden be- 
fruchteten Kanincheneiern Bewegungen der Samenfaden im_ periovularen 
Raum festgestellt. 

Von alteren Arbeiten mussen die Untersuchungen von VAN BENEDEN (1875) 
an lebenden Kanincheneiern zu den vollstandigsten gerechnet werden. VAN 
BENEDEN beobachtete die Bildung von Richtungskorpern und nahm an, dass 
letztere als unbedingtes Zeichen der Ejireife angesehen werden mussen. Die 
\nwesenheit von Samenfaden in der Oberflachenschicht des Eidotters liess 
ihn den Schluss ziehen, dass die Befruchtung in einer Vermischung der 
Substanz des Samenfadens mit der Oberflachenschicht des Dotters besteht. 
Unter Dotter scheint vAN BENEDEN das Eiplasma zu verstehen. 13 Stunden 
nach der Begattung beobachtete VAN BENEDEN die Bildung von zwei Kernen, 
die er als zentralen, bzw. weiblichen, und peripheren, bzw. mannlichen Kern 
beschrieben hat. Er bezeichnete diese beiden Kerne als Pronuklei, wodurch 
er eine richtige Annahme zum Ausdruck bringt, namlich die, dass der erste 
Embryokern aus zwei Vorkernen gebildet wird, von denen der eine aus 
mannlichen, der andere aus weiblichen Elementen besteht. VAN BENEDEN hat 
als erster gezeigt, dass das Ei sich auf mitotischem Wege teilt. 

Nach vAN BeENEDEN beginnt das Ei mit der Furchung in den Tuben und 
gelangt 70 Stunden nach der Begattung in den Uterus. 

Spater hat eine Reihe von Forschern den Befruchtungs- und Furchungs- 
vorgang der Saugetiereier untersucht ;am ausfuhrlichsten sind die von SOBOTTA 
(1895) an Eiern der weissen Mause und die von Lams (1913) an Meer- 
schweincheneiern ausgefthrten Beobachtungen. Leider sind aber beide Arbeiten 
an fixiertem Material ausgefthrt worden. Nach Durchsicht von 1050 Eiern 
beschreibt Sopotta das Ei vor und wahrend der Befruchtung, wobei er die 
Veranderungen am Ei wahrend der Furchung bis zum _ 16-Zellenstadium 
beobachtete. Da er an fixierten Eiern arbeitete, konnte er, trotz seines grossen 
Materials, nur einige Stadien dieses Vorganges beobachten. So gibt er an, 
dass das unbefruchtete, aus dem Ovar austretende Ei nur einen Richtungs- 
korper enthalt. Wahrend der Befruchtung dringt der Kopf des Samenfadens 
senkrecht zur Eioberflache ein. Die erste Furchung in zwei Blastomeren 


wurde nach 24 Stunden beobachtet. Er hat 2 grosse und vier kleine Blasto- 


meren des 6-Zellenstadiums beschrieben. Vom &-Zellenstadium an aufwarts 


] 


teilten sich die einzelnen Blastomeren nicht mehr synchron, so dass zwischen 
dem &-Zellen- und dem 16-Zellenstadium noch verschiedene andere auftraten. 
Das befruchtete, in die Uterushohle eingetretene Ei hat Sonotta nicht beob- 
achten konnen; er hat aber die am unbefruchteten Ei in der Uterushohle 


eintretenden Veranderungen untersucht. 
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Lams hat die Befruchtung und das Frithstadium der Furchung des Meer- 
schweincheneies untersucht. Am interessantesten in seinen Beobachtungen ist 
der Hinweis, dass nicht nur der Kopf, sondern auch der Schwanz des Samen- 
fadens in das Fi eindringt, wodurch die Untersuchung der friihen Verande- 
rungen des Samenfadens bei der Bildung des mannlichen Vorkernes ermog- 
licht wird. Nach Lams tritt der Schwanz des Samenfadens bei der Furchung 
in diejenige der ersten Blastomeren iiber, aus der spater die Geschlechtszellen 
hervorgehen. Als standige Erscheinung bei der Befruchtung des Meer 
schweincheneies hat Lams die Deutoplasmolyse beschrieben. Die Deutoplasmo- 
lyse besteht im Auftreten vielzahliger Knospen auf der Eioberflache, von 
denen sich einige abschniiren und als Plasmaktgelchen in perivaskularen 
Raum beobachtet werden konnen. 

Die Verbesserung der Gewebskulturmethoden hat in den letzten Jahr- 
zehnten die Moglichkeit gegeben die Entwicklung des Saugetieres ausserhalb 
des Organismus zu untersuchen. 

Lewis und GREGORY (1929) untersuchten mit Hilfe von Mikro-Filmauf- 
nahmen die Furchung von befruchteten Kanincheneiern. Ks ware anzunehmen, 
dass dabei der ganze Vorgang aufs genaueste verfolgt werden musste; da 
aber die Untersuchungen erst 22—-23 Stunden nach der Begattung einsetzten, 
waren sie nicht imstande die Bildung der ersten Teilungsfurche zu beobachten 
und konnten nur feststellen, dass die Furchung des Eies in 2 Zellen 22—25 
Stunden nach der Begattung beginnt. Bei der Beschreibung der Furchung 
des Eies in 4, 6 und 8 Zellen weisen Lewis und GreGory aut die Veran- 
derung der Form der Blastomeren vor der Teilung und auf die asynchrome 
Furchung des Eies hin. Indem sie die Entwicklung des in Plasma gehullten 
Kies im Morulastadium ausserhalb des Organismus verfolgten, beobachteten 
Lewis und Grecory die Bildung des Trophoblastes. 

GREGORY beschrieb (1930) die Veranderungen des Eies im 
und 16-Zellenstadium, sowie die weitere Entwicklung des Ejies bis zur 
Bildung des Trophoblastes und der Hohle der Blastodermblase. GREGORY 
beobachtete 21—75 Stunden nach der Begattung aus der Uterushohle ent- 
fernte Eier. Die erste Furchung trat 22—24 Stunden nach der Begattung auf. 
Es ist ihm aber nie gelungen die Bildung der ersten Teilungsfurche zu sehen. 

Die Befruchtung von Kanincheneiern ausserhalb des Organismus wurde 
von zwei Forschern Pincus und J[AMANE ausgetuhrt. 

Pincus beschrieb 1930 die parthenogenetische Furchung von Kanin- 
cheneiern, wobei er zur Kontrolle die Furchung an befruchteten FEiern 


beobachtete. Pincus weist hin, dass 11 Stunden nach der Begattung von 


Follikelepithelzellen umgebene Eier in den Tuben gefunden werden. 17 


Stunden nach der Begattung befreit sich das Fi in den Tuben von den es 


umgebenden Zellen und es wird eine Eiweissmembran gebildet. Pincus 


24. A. Zz. 1936. 
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nimmt an, dass der Samentfaden in das Ei 11 %—13 Stunden nach der 
Begattung eindringt und dass 20—24 Stunden danach die Furchung des Eies 
in Blastomeren stattfindet. Aus der Beobachtung der Furchung von 
unbefruchteten Eiern ausserhalb des Organismus zieht Pincus den Schluss, 
dass wenn auch zuweilen dabei eine Fragmentierung des Eies degenerativer 
\rt eintritt, in der Mehrzahl der Falle jedoch eine parthenogenetische Fur- 
chung des Eies stattfindet. 

Die Parthenogenese konnte durch verschiedene Faktoren bedingt werden, 
wie z. 3. durch vorubergehende Abkthlungen des [ies, durch Salzlosungen, 
in denen sich die Eier befanden, durch Sauerstoffanreicherung im umge- 
benden Milieu. Wurden Kanincheneier und Samenfaden in einen Tropfen 
Plasma hereingebracht, so gelang es Pincus in diesen Fallen auch ausserhalb 
des Organismus die Bildung des zweiten Richtungskorpers und das Stadium 
der zwei Pronuklei zu beobachten. Leider sind diese Befunde nicht durch 
zythologische Untersuchungen nachgepruft worden. In einer anderen Arbeit 
(1932) beschreibt Pincus befruchtete, 10 %4—14 Stunden nach der Begattung 
der Uterushohle entnommene Kanincheneier, in denen er die Bildung des 
zweiten Richtungkorpers feststellen konnte. 

Gi_curist und Pincus (1932) beobachteten lebende Eier von weissen 
Ratten und haben dabei interessante Messungsbefunde an Eiern wahrend der 

efruchtung erhoben. Es gelang ihnen zu zeigen, dass die Grosse des Eies 
im Einzellenstadium Schwankungen unterliegt: nach der Bildung des zweiten 
Richtungskorpers wird das Fi kleiner, um sich vor der Furchung weider zu 
vergrossern. Diese Grodssenveranderungen des [ies im Einzellenstadium 

Interesse. 

JAMANE (1930) befruchtete Kanincheneier mit Samenfaden von Kaninchen, 
Ratten und Pferden. Er beobachtete die Bildung des zweiten Richtungskorpers 
{5 Minuten nach der Befruchtung. JAMANE nimmt an, dass die Sanienfaden 
eine proteolythische Wirkung auf das Follikelepithel austuben, welches sich 
auch bald nach der Befruchtung von der Eioberflache ablost. 

Es existieren zahlreiche Arbeiten uber lebende Menschen- und Affeneier. 
Die Beschreibung eines unbefruchteten durch eine Tubenspulung bei einer 
Operation erhaltenen Fraueneies finden wir bei Lewis (1931 

Lewis und HARTMAN (1933) untersuchten die Fruhstadien der Furchung 

frruchteten Affeneies, und zwar konnten sie die Furchung vom 2- 
um 16-Zellenstadium verfolgen. 

Wir sehen also, dass bis letzt noch niemand Befruchtung und Furchung an 


einem Saugetierei verfolgt hatte; meist wurden einzelne Stadien des betreffen- 


den Vorgangs beobachtet. Meine Beobachtungen sind insofern vollstandiger, 


als ich unbefruchtete Eier nahm und, nachdem diesen Sperma zugesetzt 


las Verhalten der Spermatozoen in der Nahe des Eies, den 
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Austritt des 2. Richtungskorperchens, die Bildung und Bewegung der Pronukiei 


im Ei, die Entstehung der I. Furche und die weitere Entwicklung der Eier 
zur Morula untersuchte. 


MATERIAL UND METHODE. 


Kaninchen sind besonders wertvolle Objekte tiir embryologische Studien, 
der sie schon 10 Stdn. nach der Paarung ovulieren. Dadurch wird es moglich 
das Alter der erhaltenen Eier genau festzustellen. Ausser bei Kaninchen wird 
das Eintreten der Ovulation nach der Begattung nur bei Katzen und Wieseln 
beobachtet. Bei den ubrigen Saugetieren tritt die Ovulation spontan auf, 
weshalb es auch schwer ist den Zeitpunkt des Heraustretens des Ejies aus 
dem Ejierstock festzulegen. Bleibt aber das genaue Alter des Eies unbekannt, 
so kann auch die Dauer der Entwicklung nicht festgestellt werden. 

Ich habe den Befruchtungs- und Furchungsvorgang an mehr als 100 Eiern 
verfolgt. Die Eier wurden auf folgende Weise erhalten: einen Tag vor dem 
Versuch wurde das Weibchen mit einem vasektomierten Mannchen gepaart 
wobei berechnet wurde, dass die Operation nicht spater als 17 Stunden nach 
der Begattung stattfinde, d. h. noch vor der Bildung einer Eiweissmembran 
um das Ei. Nach Eroffnung der Bauchhohle wurde der Ejierstock untersucht. 

In den Fallen, wo das Vorhandensein von Blutfollikeln auf der Eierstock- 
oberflache aut eine stattgefundene Ovulation hinwies, wurden Eierstock und 
Eileiter entfernt. Die Eileiter wurden mit Ringerlosung durchgespult. Zu 
Beginn der Arbeit sammelten wir die Spulflussigkeit nach dem Verfahren 
von Pincus in Uhrglaschen. Das Herausholen der Eier aus der grossen 
Flussigkeitsmenge war jedoch dabei ziemlich schwierlig ; auch gingen zuweilen 
Kier verloren. Wir anderten die Arbeitsmethode indem wir die Spulflussigkeit 
in kleinen Tropfen auf Flimmerplatten auffingen, auf denen die Eier auch 
weiter kultiviert wurden. Diese Modifikation des Pincusschen Vertahrens 
erwies sich als sehr dankbar, da dabei die Kier sich sehr schnell in den ersten 
Tropfen der Spulflussigkeit auffinden liessen. 

Kin billigeres, von uns angewandtes Verfahren bestand im Auffangen der 
Kier durch das Ausspilen der nicht entiernten Fuileiter. Diese Operation 
bestand in folgendem: die Bauchhohle wurde in Athernarkose erOftnet, der 
Darm seitwarts abgedrangt, Ejileiter und Gebarmutter zur Schnittflache 
herangezogen. Die Wand des Uterushornes wurde 2 cm weit von der Tuben- 
mundung mit einer feinen Metallsonde durchbohrt. Durch die dabei ent- 
standene Offnung wurde der Eileiter mit Hilfe einer feinen Glaspipette mit 
Ringerlosung gespult. Ein an den Fimbrien der Tube aufgestelltes Glaschen 
fing die Spulflussigkeit auf. Durch dieses von mir zuerst angewandtes 


Verfahren wurde es uns moglich wiederholt (2—3mal) Eier bei demselben 
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Weibchen aufzufangen. Erwahnenswert ist, dass die von mir ausgefuhrte 
Spulung der Eileiter dem Tier nicht schadete und den Verlauf einer nach 
folgenden Graviditat in keiner Weise storte. Das Weibchen wurde nach der 
Tubensptlung wiederholt von einem gesunden Mannchen begattet und 
brachte jedesmal gesunde Jungen zur Welt. Die gesammelte Spulflussigkeit 
wurde mit einer sterilen Pipette auf Glimmerplatten verteilt und mit einer 
Binokularlupe untersucht. Die dabei gefundenen Eier wurden mit einer 
feinen Glaspipette auf Glimmerplatten ubertragen und nach Zugabe geringer 
Mengen einer Suspension von Samenfaden in einen Tropfen Kaninchen- 
plasma eingeschlossen. Die Samenfaden wurden mit Hilfe einer Glaskapillare 
dem Vas deferens entnommen. Beim Kultivieren der Eier dienten Ringer 
losung, Huhnerplasma mit Extrakt von Huhnerembryo oder Kaninchen- 
plasma. In der Annahme, dass bei der Befruchtung des Eies flussige Nahr- 
boden gunstiger fur die Samentaden seien als koaguliertes Plasma, haben 
wir anfanglich die Eier samt den Samenfaden in einem Tropfen Ringer- 
losung eine Stunde lang im Thermostat stehen lassen und erst danach Kanin- 
chenplasma zugefugt. Es wurde dabei eine toxische Wirkung der Ringer- 
losung auf die Eier beobachtet. In dieser Versuchsweise konnte keine Fur- 
chung der Eier festgestellt werden. Aus Versuchen ergab sich, dass Kanin 
chenplasma sich am besten zum Kuitivieren der Ejier eignet, wahrend 
Huhnerplasma und Extrakt von Huthnerembryo sich als weniger gunstiger 
Nahrboden fur Kanincheneier erwiesen hat. Die Versuchseier befinden sich 
im Thermostat bei 37° C; die Beobachtungen wurden aber bei Zimmer- 
temperatur ausgefuhrt. Unsere Beobachtungen an der Furchung der Fier 
dauerten ununterbrochen 30 Stunden, wodurch wir imstande waren, die Ent- 
wicklung des Eies genau zu studieren sowie die verschiedenen Stadien dieses 
Vorganges aufzuzeichnen und zu photographieren. Auf beiliegenden Tafeln 


sind die untersuchten Eier mit dem Zeichenapparat von Zeiss dargestellt. 


3 DAS EINDRINGEN DES SAMENFADENS UND 
SEINE UMGESTALTUNG INNERHALB DES EIES. 


Das Eindringen des Samentadens und die kortikale Reaktion ist an Kanin- 
cheneiern noch nicht untersucht worden. Der Eindringungsort fur die Samen- 
faden scheint im Fi nicht praformiert zu sein und es dringt immer der 
aktivste Samenfaden ein. Die ovulierten und mittels Tubenspulung erhal- 
tenen Ejier besitzen einen Kern im Stadium der Metaphase, sowie einen 
Richtungskorper ; letzterer liegt im periovularen Raum, wodurch die Zona 
pellucida etwas abgehoben wird. Der Richtungskorper ist von ovaler Form. 
Sein Protoplasma ist hell, frei von Dotterkornchen und enthalt von einem 


helleren Feld umgebene Chromatinschollen. Im Eiplasma sind kleine Dotter- 
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kornchen enthalten. Die gleichmassige Verteilung der Dotterkérnchen asst 


die beiden Pole des Eies schwer unterscheiden. Deshalb bezeichne ich den 


eil des Eies der den Richtungskérper enthalt als animalen, den entgegen- 


gesetzten Teil als vegatativen Pol. Nach der Ausscheidung des ersten Rich- 
tungskorpers befindet sich der Kern im Stadium der Prophase und liegt in 
der Nahe des ersten Richtungskérper (Abb. 5). Diesen Zustand weist das 
Iki zum Moment des Eindringens des Samenfadens auf. 

Wir haben das Verhalten der Samenfaden am Fi beobachtet, indem wir 
das Ei mit einem Tropfen Samenilissigkeit zusammenbrachten. 

Die 15 Stunden nach der Paarung mit einem vasektomierten Mannchen 
erhaltenen Eier, waren von Follikelepithelzetlen umgeben, was die Beobach- 
tung sehr erschwerte. Die 18—20 Stunden nach der Begattung erhaltenen 
Kier waren frei von Epithelzellen, dafiir aber schon mit einer dinnen, das 
Kindringen der Samenfaden verhindernden Eiweissschicht bedeckt. 

Nach Pincus (1930) bleibt ein Samenfadenkopf, auch an der dunnsten 
Eiweissmembrane kleben, wodurch das weitere Eindringen desselben unmog- 
lich wird. Fur Untersuchungen waren die 17 Stunden nach der Paarung 
mit einem Vasektomierten Mannchen erhaltenen und von einer hellen Zona 
pellucida umgebenen Eier besser geeignet. Die Zona pellucida weist an 
lebenden Ejiern eine zarte Streifung auf, die beim Fixieren der Ejier ver- 
schwindet, so dass an letzteren sie homogen erscheint. 

Am Ei Nr. 2 im Versuch Nr. 19 konnte man 10—15 Minuten nach Zugabe 
der Samenflussigkeit beobachten, wie die Samenfaden zwischen den Zellen in 
senkrechter Richtung zur Eioberflache durchdrangen (Abb. 1). An gefarbten 
Praparaten sind die zwischen den Zellen liegenden Samenfaden gut zu sehen. 
Das weitere Schicksal der durch die Zona pellucida durchgedrungenen 
Samentfaden war, je nach ihrer Lage, verschieden. Schragstellung zur Eiober- 
flache behinderte das weitere Eindringen ins Eiplasma. Dagegen ermoglichte 
das Beibehalten der anfanglichen senkrechten Richtung; das weitere Vor- 
dringen der Samenfaden (Abb. 2). Es scheint immer nur ein Samenfaden in 
das Eiplasma einzudringen, denn wir haben in keinem Falle die morpholo- 
gischen Anzeichen einer Polyspermie nachweisen konnen. Auf Abb. 3 ist ein 
Samenfaden aufgezeichnet, der sich eben der Kioberflache genahert hat. Der 
Vorgang des Eindringens des Samenfadenkopfes in das Ei zu _ verfolgen 
ist schwierig, jedoch haben wir nie die Bildung eines [mpfangnishugels 
gesehen, was man leicht an Eiern mancher Wirbellosen feststellen kann. Die 
Ausscheidung des 2. Richtungskorpers erfolgte nach dem Eindringen des 
Samenfadens in das Ei. Ich hatte Gelegenheit auch diesen Vorgang zu ver- 
folgen. Auf der Oberflache des Eies bildete sich ein kleiner Protoplasmahugel, 
der keine Dotterk6rnchen enthielt. Dieser Hugel vergrosserte sich allmahlich 
bis zur Ausscheidung des Richtungskorpers, wonach ein Kleinerwerden des 


Eies und eine Vergrosserung des periovularen Raumes folgte (Abb. 4). 
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Der Kopf des eingedrungenen Samenfadens ist nicht erkennbar und seine 
fruhen Veranderungen konnen nur an fixierten und gefarbten Praparaten 
verfolgt werden. Es gelang uns ein Ei zu fixieren, in welches der Samen- 
fadenkopf vor der Ausscheidung des zweiten Richtungskorpers eingedrungen 
war; der Samenfadenkopf hatte in diesem Stadium schon an Grosse zuge- 
nommen und erschien in Form eines ovalen Korpers (Abb. 5). Dieses 
bedeutet, dass der Kopf des Samenfadens wahrend der Reifung des Eies 
einer Reihe von Veranderungen unterliegt, wenn auch dieser Umwandlungs- 
prozess ein sehr langsamer ist. Im beschriebenen Stadium war der Samen- 
schwanz nicht zu sehen. Wir konnten die Umwandlungen des Samenschwanzes 
nicht verfolgen, da letzterer sich schlecht auf der gestrichelt aussehenden 
Zona pellucida unterscheiden liess. Wiederholte Beobachtungen zeigten, dass 
der mannliche Vorkern sich immer am vegetativen Pol oder in dessen Nahe 
bildete, woraus man annehmen konnte, dass der Samenfaden in das Ei 
weit vom animalen Pol eindringt. Nach von Lams (1913) kann bei Meer- 
schweinchen der Samenfaden auch am animalen Pol in der Nahe der Pol- 
korper eindringen. Es ist festgestellt worden, dass in letzteren Fallen der 
Spermakopf zum entgegengesetzten Pol wandert, und von da aus den Weg 
einschlagt, der ihn zur Vereinigung mit dem weiblichen Kern bringt. Der 
Kopf des Samenfadens ist nach seinem Eindringen in das Ei unsichtbar, 
ebenso, wie auch der Eikern bis zu einem gewissen Moment unsichtbar bleibt. 
Wahrend der Reifung des Eies nimmi der Kopf an Grosse merklich zu, wird 
kugelformig und ist dann auch im lebenden Objekt zu sehen. Analoge 


Veranderungen konnen auch am Ejikern nach der Ausscheidung des 2. 


tungskorpers festgestellt werden. Auf Tafel I, Abb. 1 ist ein Ei dargestellt, 


bei dem man 5 Stdn. 20 Minuten nach Zugabe von Samenfaden die Bildung 
eines hellen Blaschens unweit des vegetativen Pols beobachten konnte. Bald 
danach bildete sich ein gleichartiges Biaschen auch am animalen Pol (Tafel 1, 


\bb. 2). Diese Blaschen, die man an lebenden Eiern findet, sind die beiden 


Vorkerne des Eies. Beide Vorkerne (Tatel i, Abb. 3, 4, 5) vergrossern sich 
allmahlich und wandern dem Zentrum des Eies zu. Auf. Abb. 6 im Text ist 
der Weg der beiden Vorkerne schematisch dargestellt. An lebenden Eiern 
kann gut verfolgt werden, wie der weibliche Vorkern fast auf geradem Wege 
zum Zentrum wandert, wo er mit dem mannlichen Vorkern zusammentrifft. 
Letzterer macht eine kompliziertere Wanderung: sein Weg verlauft bogen 
formig, ausserdem vollftthrt er eine Drehung, bevor er etwas unter den 
weiblichen Vorkern zu liegen kommt. Diese Verhaltnisse bleiben fur einige 
Zeit bestehen. Wahrend der Wanderung vergrossern sich die beiden Vorkerne, 
so dass zum Schluss der mannliche Vorkern fast immer dem weiblichen an 
Grosse nicht nachtsteht. Wahrend der wetbliche Vorkern stets dem Eiradius 
entlang wandert, fallt der Weg des mannlichen Vorkerns je nach der 


Lokalisation der Eindringungsstelle des Samenfadens verschieden aus. 
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SopoTta gibt (1895) gleiche Grosse ftir beide Vorkerne in Ejiern der 
Mause an. In Meerschweincheneiern dagegen, ist der mannliche Vorkern 
grosser als der weibliche (LAms, 1913). Bei mikroskopischer Untersuchung 
lebender Eier liess sich die Bildung der Teilungsspinde! nicht beobachten. Wir 
konnten nur den Moment feststellen, an dem der Kernrand sich aufléste und 
im Zentrum des Eies eine helle umschriebene Zone auftrat. Auf Mikrophoto- 
aufnahmen von lebenden Eiern trat die Teilungsspindel als helles Feld 
deutlich zu Tage (Abb. 26). 

Interessant ist die Frage nach den Ursachen der Wanderung der beiden 
Vorkerne zum Eizentrum. Dartiber bestehen mehrere Hypothesen. Manche 
Forscher fiihren diese Erscheinung auf Hemothaxis zuriick. Doch bleibt es bei 
dieser Auffassung unklar, warum der miannliche Vorkern nicht auch auf 
geradem Wege Zentralwarts wandert. Auch ist die Moglichkeit einer aktiven 
Fortbewegung der beiden Vorkerne im Eiplasma schwer anzunehmen. Wahr- 
scheinlich erscheint die zweite Hypothese, nach der das Wandern der Vor- 
kerne durch eine Fortbewegung des Ooplasmas passiv bedingt wird. Die nach 
dem Eindringen des Samenfadens einsetzenden Strukturveranderungen des 
Protoplasmas, begunstigen das Auftreten der obengenannten Stromungen. 
Nehmen wir diesen Standpunkt an, so bleibt doch unklar, warum bei der 
Polyspermie nur ein Samentfadenkopf zum Zentrum des Eies vordringt, wobe1 
die Fortbewegung der tbrigen gehemmt wird. Wir konnen uns zu keiner der 


beiden Hypothesen vollig bekennen, denn die Frage ist, u. E., noch nicht gelost. 


1 DIE BILDUNG DERE ITEN TEILUNGSFURCHE. 


Bei der Befruchtung der Eier ausserhalb des Organismus hade ich regel- 
massig eine rasch eintretende Verdunnung des Plasmas um das befruchtete [1 
herum beobachtet. Dieselbe Erscheinung ist nie aufgetreten, wenn man unbe- 
fruchtete Eier in Plasma hereinbrachte. Es ist bekannt, dass Epithel in 
Kulturen Plasma verdiinnt. Die um das Fi herum sich bemerkbar machende 
Plasmaverdtinnung kann nicht aus die Wirkung vereinzelter, an der Zona 


pellucida haftengebliebener Epithelzellen zuruckgefthrt werden, umso we- 


niger als die unbefruchteten, auch mit Epithelzellen behafteten Eier keine 


Plasmaverdiinnung hervorrufen. Es muss nach einer anderen Erklarung 
gesucht werden. In der kortikalen Schicht des Eies scheinen nach der Be- 
fruchtung Veranderungen aufzutreten, die ihr die Fahigkeit verleihen, auf 
das Plasma proteolytisch einzuwirken. Ja, das Bestehen einer verdtunnten 
Plasmazone um das Ei herum weist mit der grossten Genauigkeit darauf hin, 
dass der Samenfaden in das Ei eingedrungen ist, mit anderen Worten, dass 
die kortikale Reaktion stattgefunden hat. Ich habe eine Zunahme des [ivolu- 


mens wahrend der Wanderung der Vorkerne feststellen konnen, Das Eivolu- 
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men nimmt in Spindelstadium so stark zu, dass nicht nur der periovulare 
Raum verschwindet, sondern dass auch die Zona pellucida gedehnt wird 
(Tafel I, Abb. 6). Die im periovularen Raum gelegenen Richtungskorper 
werden nicht abgeflacht, sondern von aufquellenden Protoplasma umringt 
(Tafel I], Abb. 14). Die sekundare, vor der Furchung auftretende Zunahme des 
Kivolumens ist von grosser Bedeutung. Wahrend meiner Untersuchungen an 
lebenden Eiern ausserhalb des Organismus hatte ich Gelegenheit die Bildung 
der ersten Teilungsfurche genau zu studieren. Am Fi Nr. 8 aus Versuch Nr. 45 
sah man den Beginn der Furchung 16 Stunden und 40 Minuten nach Zugabe 
der Samenfaden einsetzen. Am animalen Pol war eine Eindellung entstanden, 
die sich allmahlich vergrosserte um sich nach 10 Minuten in Form eines 
Trichters zu erweitern, auf dessen Grund die Bildung der ersten Teilungs- 
furche dann einsetzte (Tafel I, Abb. 7 u. 8). Letztere drang immer weiter der 
Mitte des Eies zu. Dieselben Erscheinungen traten am vegetativen Pol etwas 
spater auf (Abb. 9, 10, 15, 16, 27). Die erste Furche verlauft dem Eimeridian 
entlang und teilt dasselbe in zwei Blastomeren (Abb. 11, 28). Somit voll- 
zieht sich die Furchung des Eies in zwei Blastomeren in einer Zeitspanne 
von 30 Minuten. Dieselbe Entstehungsweise der ersten Teilungsfurche 
konnte ich an allen yon mir untersuchten, ausserhalb des Organismus 
befruchteten. Eiern beobachten. Es resultieren dabei immer zwei im _peri- 
ovularen Raum frei liegende Blastomeren von ovaler Form. Da es wichtig 
war, festzustellen, inwieweit der von uns beobachteten Furchungsvorgang 
bei ausserhalb des Korpers befruchteten Eiern mit demselben unter 
normalen Bedingungen verlaufenden Prozess ubereinstimmt, habe ich auch 
die Furchung an Kanincheneiern untersucht, die im Korper des Weibchens 
befruchtet wurden und 17 Stunden nach der Paarung mit einem normalen 
Mannchen entnommen waren. Die erste Furchung verlief bei diesen FEiern 
genau wie bei denjenigen, welche ausserhalb des Organismus befruchtet waren 
(Abb. 14, 15, 16). Dieses weist daraut hin, dass die von uns beobachtete 
Bildungsart der ersten Teilungsfurche fur die normale Entwicklung des 
Kanincheneies charakteristisch ist. Die Beobachtungen wurden bei Zimmer- 
temperatur ausgefiihrt. Moglicherweise wurde die Entwicklung des Eies durch 
vorubergehende Abkithlung gehemmt, was zu einer langsameren Entstehung 
der Teilungsfurche fuhrte, als bei Korpertemperatur. 

In erganzenden Versuchen konnte ich bei Anwendung technisch vollkom- 
mener Verfahren die Furchung an Eiern bei 37° auftreten sahen. Die Fur- 
chung verlief in diesen Fallen schneller, dauerte 15-—20 Minuten, die Bildung 
der ersten Teilungsfurche war jedoch mit der oben beschriebenen gleichartig. 
Der Verlauf der Furchungsebene steht mit der Verteilung des Dotters im 
Ei in engem Zusammenhang, weshalb man auch verschiedene Typen der 


Furchung unterscheidet. 
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Die Eier der niederen Tiere enthalten wenig Dotter, sie furchen sich aqual, 


indem die Furchungsebene in der Meridianflache vom animalen zum vegeta- 


tiven Pol verlauft und das Ei in zwei gleichgrosse Blastomeren teilt. Mit 


Zunahme des Dottergehaltes verandert sich auch der Furchungstyp. Die Eier 


von manchen Tieren sind so stark mit Dotter tiberladen, dass bei ihnen 
Dotter und Protoplasma vollstandig voneinander getrennt liegen. In diesen 
Fallen bleibt die Furchung auf den Protoplasmateil des Eies beschrankt, was 
zu einer partiellen Furchung und zum Entstehen des meroblastischen Ent- 
wicklungstyp fuhrt. 

Im Zusammenhang mit dem Auftreten einer andergestalteten Ernahrungs 
weise des wachsenden Embryos, enthalten die Saugetiereier kaum noch Dotter, 
doch bleibt ihnen die Fahigkeit der partiellen Furchung erhalten. Dieses 
aussert sich darin, dass die Bildung der ersten Teilungsfurche am animalen 
Pol fruher einsetzt als am vegetativen. Von diesen Standpunkt aus ware es 
richtiger, die Furchung der Kanincheneier als sekundar holoblastische zu 


betrachten. 


DIE ENTWICKLUNG DES 
MORULA. 


Die Beschreibung fruhen Entwicklungsstadien des Kanincheneies tindet man 
in den Arbeiten von Grecory, Lewis und Grecory, HARTMAN, die Angaben 
daruber enthalten, wann die Furchung in 2, 4, 8 usw. Blastomeren nach 
der Begattung stattfindet. Ich werde mich deswegen nur kurz mit diesen 
Stadien befassen. Vom 2-Zellenstadium muss gesagt werden, dass die beiden 
ersten Blastomeren zuweilen verschieden gross ausfallen. In einem Fall bei 
uns war die eine Blastomere kleiner als die andere (Abb. 7). Zwar haben 
wir keine zythologischen Untersuchungen durchgefuhrt, so dass die Frage 
nach der vollkommenen Gleichwertigkeit der beiden Blastomeren offen 
bleibt, doch konnte bei Beobachtungen an lebenden Eiern genau festgestellt 
werden, dass die Entwicklung der beiden ersten Blastomeren zeitlich ver- 
schieden verlauft. VAN BENEDEN gibt an (1874), dass die ersten Blastomeren 
bei Kanincheneiern von ungleicher Grosse sind. Die grossere Blastomere, an 
der nach vAN BENEDEN die Furchung fruher beginnt, wird von ihm als 
Entodermkugel bezeichnet. Die kleinere, oder die Ektodermkugel beginnt nach 
vAN BENEDEN mit der Furchung spater und zerfallt dabei in kleinere Zellen, 
als die erste. Durch solche nicht gleichzeitig verlaufende Furchung erklart 
vAN BENEDEN das Auftreten des Stadiums der 3 Blastomeren. Die Grosse der 
Blastomeren bleibt nicht bestandig dieselbe und wechselt je nach dem Ent- 
wicklungsgrad. Auf Abb. 17 u. 18 ist dasselbe Fi auf zwei verschiedenen 


Entwicklungsstufen dargestellt ; sofort nach der Furchung (Abb. 17) und im 
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Stadium der weiteren Teilung (Abb. 18). Im vorangehenden Kapitel habe 
ich die Veranderungen des Eies vor der Furchung beschrieben und darauf 
hingewiesen, dass das Ei im Stadium der Teilungsspindel sich stark vergr6s- 
sert. Ahnliche Gréssenzunahmen scheinen vor der Teilung jeder Blastomere 
stattzufinden. Nachdem ich die Bildung der ersten Teilungsfurche am Ei 
verfolgt hatte, befasste ich mich mit den Fragen nach dem Verlauf der 
Furchung bei jeder einzelnen Blastomere. Bei GreEGOoRY findet man einen 
kurzen Hinweis, dass die Blastomeren vor der Teilung ihre Form verandern, 
sich strecken, wonach dann rasch die Abschniirung in 2 neue Zellen erfolgt 
(3—5 Minuten). Genauer befassten sich mit diesen Fragen Lewis und 
HARTMAN. Indem sie die Furchung an Affeneiern ausserhalb des Orga- 
nismus untersuchten, haben sie eine Langenzunahme der Blastomeren vor der 
Furchung beobachten konnen. Sie stellten fest, dass die Furchungsgeschwindig- 
keit der Blastomeren je nach der Entwicklungsstufe des Ejies verschieden 


war. Im 2-Zellenstadium dauerte die Furchung der Blastomeren 9-—10 Minu- 
ten, wahrend in spateren Stadien die Teilung der Blastomeren schneller verlief. 


So z. B. betrug die fur die Furchung der Blastomeren erforderliche Zeit 


im 6-Zellenstadium 4 Minuten. Es ist mir gelungen am Ei Nr. 1 aus Versuch 


Nr. 59 die Furchung der ersten 2 Blastomeren zu verfolgen und ihre Form- 
eranderungen aufzuzeichnen. Abb. 8, 9, 10 u. 11 geben verschiedene Momente 
dieses Vorganges wieder. Die Beobachtungen wurden am Ei 26 Stunden nach 
der Paarung des Kaninchens mit einem normalen Mannchen ausgefuhrt. Das 
ki befand sich im 2-Zellenstadium, Die Messung ergab fast gleiche Grosse fur 
beide Blastomeren, und zwar: Nr. 2= 84 u 1o8 u und Nr. 3 = S6u 108 u 
(Abb. 8). Zwei Stunden nach Beginn der Untersuchung konnte man fest- 
stellen, dass die Blastomeren sich in der Form verandert und zwar abgerundet 
hatten und bei der Messung &6 u 106 uw betrugen. Im weiteren, traten aber 


istomeren nicht gleichzeitig 


> 


die Veranderungen an beiden | auf. 3 Stunden 
Minuten nach Beginn der Untersuchung konnte man sehen, dass die 
lastomere Nr. 2 eine gestreckte Form angenommen hatte und dass in ihrer 
EKinschnirung entstanden war (Abb. 9). Ihre Messung ergab 

114.u, wahrend die Blastomere Nr. 3 thre rundliche Form beibehalten 

| 
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und ihre Grosse 86u 102u betrug. Die weitere o der 
Blastomere Nr. 2 zeigte eine allmahliche Vertiefung der Einschnurung und 
endlich eine Teilung in 2 Zellen folgender Grosse: Nr.4==50u  gou, 

57 u. Wahrend dieser Zeit hatte sich auch die Blastomere Nr. 3 
gestreckt und es hatte sich an ihr eine Einbuchtung gebildet (Abb. 10), die 
nach wenigen Augenblicken zu einer Einschnuirung wurde, durch welche die 
Blastomere in zwei neue Zellen Nr a eS geteilt wurde (Abb. 11). 
Die Furchung der Blastomere Nr. 3 dauerte 12 Minuten. Im 4-Zellenstadium 


des Eies wiesen die Blastomeren folgende Grosse auf: 


3 
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Nr. 50 u 
Nr. : 50u 
Nr. 62 u 


An den von uns untersuchten lebenden Eiern konnten wir feststellen, dass 
der Zustand der Blastomeren in der Zeitspanne zwischen den einzelnen 
Teilungsvorgangen kein stabiler ist, sondern dass er je nach dem Entwick- 
lungsgrade sehr verschieden ausfallt. Nicht nur im Kern, sondern auch im 
Protoplasma scheint sich eine Reithe tiefgreifenden Umwandlungen 
abzuspielen, als deren Folge die Formveranderungen der Blastomeren und 
deren Grossenzunahme vor der Furchung auftreten. 

Eine ausfuhrlichere Besprechung verdient das Stadium der 3 Blastomeren. 
Da die beiden ersten Blastomeren sich nicht gleichzeitig teilen, tritt oft das 
Stadium der 3 Blastomeren ein, welches zuweilen nur einige Minuten, in 
anderen Fallen aber auch mehrere Stunden bestehen bleiben kann. Auf Abb. 
19 hat sich die eine Blastomere schon in 2 Tochterzellen geteilt, wahrend an 
der dritten grossen Blastomere die Teilung erst beginnt. Auf dem mit der 
Abb. 19 gleichzeitig angefertigten Mikrophotogramm ist zu sehen, dass diese 
gestreckte Blastomere 2 Kerne enthalt (Abb. 29). Die Teilung der Blastomeren 
vollzieht sich sehr schnell. Auf Abb. 20 ist das Ei 5 Minuten spater gezeichnet, 
als die gestreckte Blastomere sich schon geteilt hatte. Man sieht, dass das 
Iki sich im 4. Zellenstadium befindet, wobei alle vier Blastomeren sich in der 
form von einander unterscheiden. 

Wir finden in der Literatur Hinweise auf das 3. Zellenstadium des Eies. 
Lewis und Grecory haben mit Hilfe von Filmaufnahmen festgestellt, dass 
die Furchung der einzelnen Blastomeren asynchrom verlauft. Sie haben 
ungerade Zahlen der Blastomeren auf verschiedenen Entwicklungsstufen 


vorgefunden. Es ist von Interesse, den zeitlichen Verlauf der Furchung 


Zu 


verfolgen. Das 2-Zellenstadium tritt 17—18 Stunden, das 4-Zellenstadium 


26 Stunden nach Zugabe der Samentaden auf (Abb. 21). Wahrend des 
Entwicklungsverlaufes trifft man verschiedene 5-, 6-, 7-, 8-, g- und 10- usw. 
Zellenstadien an. Am Ei Nr. 1 im Versuch Nr. 42 habe ich die Furchung bis 
zum 28-Zellenstadium verfolgt, worauf das E1 fixiert wurde. Das 6-Zellen- 
stadium habe ich 23 Stunden, das 8-Zellenstadium 25 Stunden nach dem 
Zusammenbringen des Eies mit Samenfaden auftreten gesehen (Abb. 22). 27 
Stunden nach Zugabe der Samenfaden besteht das Fi aus 10 (Abb. 23), 22 
Stunden nach dem Zusammenbringen mit Sperma aus 12 Blastomeren. Eine 
aus 28 runden, im periovularen Raum frei liegenden Zellen bestehende Morula 
trat 46 Stunden nach Zugabe der Samentaden auf. Die Blastomeren wiesen 
verschiedene Grodssen auf. Das Eivolumen hatte sich vergrossert und die 


Zona pellucida ausgedehnt (Abb. 24). 
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Es scheint notwendig die Lage der Richtungskorper wenn auch kurz zu 
besprechen. Im 2-Zellenstadium befinden sich die Richtungskorper im 
periovularen Raum zwischen den beiden Blastomeren (Abb. 17) und bleiben 
dort auch wahrend der weiteren Furchung (Abb. 23). An lebenden Eiern 
waren die Richtungskérper im Morulastadium nicht zu sehen, doch wurden 
an Serienschnitten von fixierten Eiern beide Polkorper festgestellt, die 
nebeneinander an der Eioberflache lagen. Abb. 1—11 auf Tafel I stellen das 
Ei Nr. 8 aus Versuch Nr. 45 dar. Das Ei besitzt zwei in einiger Entfernung 
voneinander liegende Richtungskorper. Wahrend einer Furchung konnte die 
interessante Erscheinung des Wanderns der Richtungskorper vom animalen 
zum vegetativen Pol beobachtet werden (Abb. 7, 8, 9, 10, 11). Das Ei wurde 
im 2-Zellenstadium fixiert, so dass ich das weitere Schicksal der Richtungs- 
korper nicht verfolgen konnte. Solch ein Wandern der Richtungskorper habe 
ich nur an einem Ei festgestellt. Ewar ist es mdglich, dass zuweilen dieser 
Vorgang sich unserer Beobachtung entzieht, da die Richtungskorper nicht an 
allen untersuchten Eiern sichtbar waren, was von der Lage des Eies abhing. 
Sopotta (1895) hat im Fi einer Maus zwei an verschiedenen Polen gelagerte 
Richtungskorper gesehen. Kanincheneier besitzen nicht immer 2 Richtungs- 
korper, man trifft auch Eier mit 3 Richtungskorpern an. Auf Abb. 12 sieht 
man das Ei Nr. 7 aus Versuch Nr. 45, welches 3 Richtungskorper enthalt. Von 
letzteren sind zwei durch geringere Grosse gekennzeichnet, wodurch man 
berechtigt ist anzunehmen, dass sie durch Teilung des ersten Richtungskorpers 


entstanden sind. 


6 DIE GROSSENVERANDERUNGEN DES 
DEN KANINCHENEIES WAHREND 
BEFRUCHTUNG. 


Die wichtige Frage nach der Grosse der Saugetiereier ist bis nur letzten 


Zeit ebenfalls wenig ersucht worden. Vorhandene Beobachtungen wurden 
Zeit ebenfall nig untersucht | Vorl | Beobachtung | 


an fixierten Material ausgefuhrt und geben deshalb keine erschopfende Ant- 


wort. Beim Fixieren erfahrt das Ei verschiedene Veranderungen, schrumpft 
zusammen, so dass es schwer wird seine tatsachliche Grosse festzustellen. 
SopoTta gibt auf Grund wiederholter Messungen an, dass der Durchmesser 
des reifen Eies 59 u betragt, in spateren Arbeiten findet man aber andere 
Werte, und zwar 60 u— 65 u. Diese an fixierten Material erhaltenen Werte 
sind nur relativ genau. Grosseres Interesse erwecken die Arbeiten von LANG 
und Marx, von denen zahlreiche Messungen an fixierten Eiern ausgefuhrt 
wurden. Trotzdem sie nur fixierte Kier untersuchten, haben sie interessante 
Angaben uber die Grossenveranderungen des Eies auf verschiedenen Ent- 


wicklungsstufen geliefert. BiscHorr (1845) hat als erster lebende Eier gemes- 
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TAB. 1. 


|Durchschnittswerte 
Zahl d. Eier | Autor 


| in 


lierart. Entwicklungsstufe | 


Kaninchenei im Ejierstock . 119 Lewis 
133 Lewis 
friuhe Furchung . Lewis 


im Eierstock .. Hartman 


2—4-Zellenstadium Hartman 


1—4-Zellenstadium Gregory 


sen, doch gibt er nur Mittelwerte an, ohne dabei das Entwicklungsstadium zu 
berucksichtigen. Lewis (1929) befasste sich mit Messungen an lebenden 
Kanincheneiern, stellte dabei fest, dass die Grosse der dem Follikel ent- 
nommenen Eiern zwischen 1194 bis 133 4 schwankt, wogegen die Grosse 
der Tubeneier 124 u betragt. HARTMAN hat zahlreiche Messungen an leben- 
den Kanincheneiern angestellt. Es ist ihm gelungen ein und demselben Weib- 
chen Eier von verschiedenen Entwicklungsreife zu entnehmen und zu messen. 
So wurde z. B. dem Eierstock 6—7 Sidn. nach der Begattung ein Ei entnom- 
men dessen Durchmesser 122 4X 119 mu betrug. 19 Stunden nach der Begat- 
tung hat er bei demselben Weibchen Fier erhalten, die sich im 2-Zellenstadium 
befanden und sich bald danach weiter teilten. Die im 4-Zellenstadium ausge- 
fuhrten Messungen ergaben fiir den Durchmesser des Eies einen Wert von 
I24u X 124 u. 

Aus dem obengesagten ist zu sehen, dass lebende Kanincheneier zahlreichen 
Messungen unterworfen wurden. Kann aber die Frage nach der Grosse des 
lebenden Eies als vollkommen geklart angesehen werden? Betrachten wir nun 
Tab. 1, die aus der Arbeit von HARTMAN stammt (1929) und die Messungs- 
ergebnisse von verschiedener Forschern enthalt, so sehen wir, dass immer 
verschiedene Ejier in verschiedenen Entwicklungsstadien mit einander ver- 
glichen werden und dass Messungen von ein und demselben Ei wahrend der 
Befruchtung und Furchung fehlen. Angaben uber Grossenveranderungen des 
lebenden, sich entwickelnden Eies werden von uns geliefert. 

Bei der Untersuchung der Befruchtung und Furchung der Kanincheneier 
ausserhalb des Organismus konnte ich Messungen an lebenden Eiern wahrend 
ihrer Entwicklung ausftthren. Tab. 2 gibt die Ergebnisse der Messungen 
wieder. 

Auf Tab. 2 sind die bei der Messung von Eiern auf verschiedenen Entwick- 
lungsstufen erhaltenen Werte angefuhrt. Die Follikeleier, die den auf der 
Eierstockoberflache hervorquellenden Follikeln entnommen wurden, waren 
von einer eng anliegenden Zona pellucida umgeben, so dass der periovulare 
Raum nicht sichtbar war. Die Eier wiesen verschiedene Grossen auf. Jedoch 
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TAB. 2. 


4 Dicke 
Mittlerer | Breite des ha Innerer Durch- 
( 4 
Zahld.| Durch- | periovula ij Durch- |messer d. 
Eier messer | ren Rau : messer d Richt. 


mem- - 
In u mes 1n u Z. pell. Korper 
bran 


Entwicklungsstufe 


nicht 


fehlen 
sichtbar 


\usscheidung des 


Richtungskorpers 


Ei nach Ausscheidung des 2 


nichtungskorpers 


Stadium der 2. Vor- 
(im Zentrum) 


X10 
10 


Stadium der Fur- 
nicht J nicht 


rsspindel 
sichtbar sichtbar 


im 2-Zellenstadium 


I2 10, 


I 


10 


konnte fur 30 Eier der mittlere Durchmesser von 120 u 120 u festgestellt 
werden. Die Beobachtung von unbefruchteten Tubeneiern zeigte ein Kleiner 
werden derselben nach der Ausscheidung des ersten Richtungskorpers und das 
Sichtbarwerden des periovularen Raumes um den Richtungskorper herum. 
Nach der Ausscheidung des zweiten Richtungskorpers wurde der Umfang des 
Eies noch kleiner, der periovulare Raum dagegen vergrosserte sich und wurde 
am Richtungskorper besonders breit (Abb. 4). Nach dem Eindringen des 
Samenfadens spielen sich am Kern sowie am Protoplasma Umwandlungs- 
prozesse ab, die zu einer Form- und Volumenveranderung des Eies fuhren. 
Vom Stadium des Vorkerns ab nimmt das Ei an Grosse zu und erreicht die 
grossten Dimensionen am Stadium der Furchungsspindel. Die starke Zunahme 
des Eiumfanges bringt nicht nur ein Verstreichen des periovularen Raumes, 
sondern auch ein Ausdehnen der Zona pellucida mit sich. Nach unseren 
Messungen erreicht das Ei im Stadium der Furchungsspindel eine Grosse von 
1360 u X 140 u, woraus zu ersehen ist, dass das unbefruchtete Ei die grossten 
Dimensionen am Schluss der Wachstumsperiode aufweist. Bei der Ausschei- 
dung der Richtungskorper verkleinert sich der Umfang des Eies. Wahrend 
der Befruchtung, im Stadium der zwei Vorkerne, fangt das Ei wieder an an 
Umfang zuzunehmen und erreicht seine maximale Grosse im Stadium der 


Furchungsspindel. Ich nehme an, dass diese Erscheinung mit der Veranderung 


des physikalischen Zustandes des Eies nach dem Eindringen des Samenfadens 


zusammenhanegt. Wir finden bei verschiedenen Autoren die Meinung vei 
treten, dass die Befruchtung mit einer Veranderung des_ physikalischen 
Zustandes des Eies einhergeht (LILLy 1925). Die Verstarkung der oxyda 


tiven Progresse im Ei nach dem Eindringen des Samenfadens, die erhohte 
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BEOBACHTUNGEN AN LEBENDEN KANINCHENEIERN 
TAB. 3. 


Entwicklungsstadium Durchmesser d. Eies Zeit nach Zugabe der 
von Ei Nr. 8 in ue Samenfaden 


1. Ei enthalt 1 Richtungskorper | ) x 5 Min 
2, Ei enthalt 2 Richtungskorper x Stdn. 
Im Ei 2 Vorkerne ..... 2X Stdn. 
Die Vorkerne vergrossern sich § Stdn 


Die Vorkerne wandern zum 
Zentrum des Fies ... .. 20 1 Stdn 


Beide Kerne liegen im Zen- 


Bildung der Teilungsspindel Stdn 


Beginn der Furchung (Bil- 
dung der Einbuchtung neben 
den Richtungskorpern) 


Die Einbuchtung der 
Oberflache vertieft sich 


Auf dem Grund der Ein- 
buchtung bildet sich die Tei- 


Die Teilungsfurche wird 
64 X 140 7 Stdn. 16 Min 


Die zwei ersten Blastomeren 120 X 72, 1162 7 Stdn. 25 Min. 


Permeabilitat der Eimembran fur manche Farbstoffe, dank welcher die 
vitale Farbung des Protoplasmas moglich wird, die erhohte Permeabilitat fur 
Basen, die Verstarkung der elektrischen Leitungsfahigkeit, sowie der Osmose 
fur Wasser dies alles wird als Beweis fur obengenannte Annahme ange 
fuhrt. Litty hat gezeigt, dass wenn man [ier von Arbacia in hypotonische 
Laugen hereinbringt, nach der Befruchtung das Wasser aut osmotischen 
Wege viel schneller eindringt. Die grossere Permeabilitat fur Wasser ent- 
wickelt sich allmahlich im Laufe von einer Viertelstunde nach der Befruch- 
tung. Die Arbeiten von HARTMAN (1928) uber die Veranderungen der 
Viskositat des Protoplasmas wahrend der Teilung bringen uns Neues und 
Interessantes zum Verstandnis dieses Vorganges bei. An Eiern der Cumingia 
(Molluske) konnte HEILBRUN zeigen, dass das Eiprotoplasma im Metaphasen- 
stadium der ersten Reifungsteilung sich verflussigt, wodurch die Viskositat 
des Protoplasmas herabgesetzt wird, um nur zum Moment der Ausscheidung 
des ersten Richtungskorpers wieder anzusteigen. Zur Zeit der Bildung der 


Spindel wahrend der zweiten Reifungsteilung wird die Viskositat des Proto 


plasma wieder geringer und steigt dann wieder vor der Ausscheidung des 


zweiten Richtungskorpers betrachtlich an. Die dritte Herabsetzung der 


Viskositat fallt mit der Bildung der Teilungsspindel zusammen. Auf Grund 
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dieser Beobachtungen kommt HEr_BruNn zu der Annahme, dass der flussige 


Zustand des Protoplasmas mit der Bildung der Teilungsspindel zusammen- 


hangt. Wenn aber der physikalische Zustand des Eies sich tatsachlich ver- 


andert, so wird auch die Groéssenzunahme des Eies in diesem Stadium ver- 
standlich. Zum Zeitpunkt des Auftretens der ersten Teilungsfurche wird das 
Ki zunachst flacher und streckt sich danach. Ich konnte feststellen, dass die 
Dimensionen des Eies im Einzellenstadium sich in Abhangigkeit vom Ent- 
wicklungsstadium verandern. Diese Grossenveranderungen treten deutlicher zu 
Tage, wenn man die Befruchtungs- und Furchungsvorgange an ein und 
demselben [i verfolgt. Tab. 3 enthalt die Messungsresultate von Fi Nr. 8 
aus Versuch Nr. 45. 

Die Beobachtungen wurden an einem, unbefruchteten Ei auf dem Stadium 
des 1. Richtungskorpers ausgefthrt, das in vitro befruchtet wurde. Die Grosse 
des Eies betrug 116u 118m. Nach der Ausscheidung des. 2. Richtungs- 
korpers hatte sich das Ei auf 108uX 1ro&8wu verkleinert und behielt diese 
Grosse bis zum Beginn der Wanderung der Vorkerne bei. Von diesem 
Moment an vergrosserte sich das Ei wieder und erreichte den grossten 
Umftang wahrend der Bildung der Furchungsspindel. Die Furchung begann 
wie erwahnt 16 Stdn. 40 Minuten nach Zugabe der Samenfaden, als sich aut 
der Eioberflache unterhalb der Richtungskorper eine Einbuchtung bildetete, 
die sich trichterformig dehnte und auf ,deren Grund die Teilungsfurche 
auftrat (Abb. 3). Dementsprechend wurde der Langendurchmesser des Eies 
kurzer und gab bei der Messung folgende Grossen: 108u 1404, 
8ouX 140u, 64u xX 140u usw. Bei der Messung der Eier wahrend der 
Befruchtung und Furchung wurde mein Interesse auf die Frage gelenkt, ob 
das Eivolumen in den fruhen Furchungsstadien sich verandert. Auf Abb. 30 
aus Tafel II] sehen wir ein Ei im 3-Zellenstadium. Das wurde im Korper des 
Weibchens befruchtet und im Stadium der zwei Vorkerne, als es von einer 
Kiweissmembran umgeben war, herausgenommen. Wahrend der Furchung 
strecken sich die Blastomeren, die Eiweissmembran scheint sich aber nur 
wenig zu dehnen, was dazu fuhrt, dass die Blastomeren eine eckige Form 
annehmen. Auf. Abb. 31 ist eine ausserhalb des Organismus befruchtetes und 
nur von einer Zona pellucida umgebenes E1 zu sehen. Das Ei befindet sich 
im 3-Zellenstadium; die Blastomeren weisen eine spharische Form auf und 
liegen frei im periovularen Raum. Die Tatsache, dass die Blastomeren heim 
Vorhandensein einer Eiweissmembran um das Ei eckige Gestaltung, beim 
Fehlen der Eiweissmembran eine kugelige Form aufweisen, lenkte die Auf- 
merksamkeit auf sich. Ich habe Messungen des inneren Durchmessers der 
Zona pellucida wahrend der Furchung ausgefuhrt und die Tab. 4. zusammen- 
gestellt, die uns die Grossenveranderungen des Eies wahrend der Furchung 


veranschaulicht. 
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TAB. 4. 


Innerer Durchmesser des |Innerer Dur sser des 
Entwicklungsstadium : esser des |Innerer Durchmesser de 


Eies (Eiweissmembran | Eies (Eiweissmembran 
des Ejies 


vorhanden) inw fehlt) in 


Ki im Einzellenstadium I 116 116 X 116 
Stadium der 2 Blastomeren > 128 X 

| 

6 


152 X 
160 X 160 


Betrachten wir zwei Versuchsserien: 1. die Furchung des im Korper be- 
fruchteten und in dem Stadium, wo es von einer Eiweissmembran umgeben 


war, entnommenen Eies vollzieht sich ausserhalb des Organismus in Plasma; 


2. die Furchung von Eiern, die in einem Tropfen Plasma befruchtet waren 


und nur eine Zona pellucida aufwiesen. Der Furchungsvorgang wurde bis 
zum 28-Zellenstadium verfolgt. Messungen zeigten, dass wahrend an den- 
jenigen Eiern, die keine Eiweissmembran besassen, der inneren Durchmesser 
der Zona pellucida sich bis zum 28-Zellenstadium kaum veranderte, derselbe 
Durchmesser bei Eiern mit einer Eiweissmembran im Zusammenhang mit der 
Vergrosserung des Eivolumens zunahm. Vergleicht man die Furchung dieser 
Eier, so lasst sich feststellen, dass in Eiern mit einer Eiweissmembran die 
Blastomeren eine eckige Form annehmen, wogegen die Blastomeren in Eiern, 
bei denen die Eiweissmembran fehlt, grosser und kugelig gestaltet sind. 
Solche Zunahme des Umfanges bei Eiern ohne Eiweissmembran erweckt 
grosses Interesse. 

Wir haben gezeigt, dass bei der Furchung Veranderungen der Grosse und 
der Form der Blastomeren von jeder Teilung und zwar eine Grosserwerden 
der Blastomeren beobachtet wird. Fehlt die Eiweissmembran, so fuhrt die 
Vergrosserung der Blastomeren zu einer Dehnung der Zona _ pellucida, 
wodurch auch der innere Durchmesser der letzteren grosser wird, so dass die 
Blastomeren im periovularem Raum frei zu liegen kommen. Ein ganz anderes 
Bild sehen wir bei Eiern, die mit einer Eiweissmembran bedeckt sind. In 
diesem Falle werden die Blastomeren eng aneinander gedrangt und nehmen 
deshalb eine eckige Form an. Die dem Ei sehr eng anliegende Eiweissmembran 
scheint das Grésserwerden der Blastomeren vor der Teilung zu verhindern. 
Diese Beobachtungen weisen auf die grosse Bedetung der Eiweissmembran 
fiir die Entwicklung des Eies hin, Dabei darf nicht vergessen werden, dass 
wahrend des Versuches das Ei eine Reihe von traumatischen Schadigungen 


erfahrt. Es wird von grossen Mengen Ringerlosung umspult, abgekuhlt, und 


A. Z. 1936. 19 


365 
120 X 120 130 A 140 
120 X 120 
— 


O. W. KRASSOWSKAJA 


einen Tropfen Blutplasma, d. h. in ein von der normalen Entwicklung des 


Eies abweichendes Milieu hereingebracht. Bekanntlich ist, fur die normale 


Entwicklung eine bestimmte Jonenkonzentration der verschiedenen Salze 


erforderlich. Die normale Entwicklung des Eies ausserhalb des Organismus 
ist nur dann moglich, wenn die ausseren Bedingungen den naturlichen Ver- 
haltnissen modglichst angepasst sind. Anderenfalls treten Abweichungen von 
normalen Verlauf der Entwicklung auf. Das ausserhalb der Organismus be- 
fruchtete und nur mit einer Zona pellucida umgebene Ei befindet sich in 
anderen physikalisch-chemischen Bedingungen, als das Ei, welches im 
Korper befruchtet wird. Im letzteren Falle dient die das Ei umgebende dicke 


Eiweissmembran quasi als guter Schutz gegen aussere Einwirkungen. 


Q 


ZUSAMMENFASSUNG. 


1. Bringt man ein unbefruchtetes Ei zusammen mit Samenfaden in einem 
Tropfen Plasma, so kann man den Befruchtungsvorgang des Eies, sowie die 
fruhen Furchungsstadien auch ausserhalb des Organismus beobachten. 

2. Der mannliche Vorkern, der in der Aussenschicht des Eies am vegeta- 
tiven Pol sich bildet, wandert von da nach der Mitte, wo er mit dem weib- 
lichen, am animalen Pol gebildeten, Vorkern zusammentrifft. 

3. Die gréssten Dimensionen erreicht das Ei am Ende der Wachstums 
periode. Nach der Ausscheidung der Richtungskorper wird das Eivolumen 
kleiner, der periovulare Raum, dagegen, grosser. 

4. Vom Stadium des 2. Vorkerns nimmt das Eivolumen wieder zu und 
erreicht die gréssten Dimensionen im Stadium der Furchungsspindel. 

5. Das Kleinerwerden des Eies nach der Ausscheidung der Richtungskorper 
und seine Vergrosserung im Stadium der Furchungsspindel weisen darauf hin, 
dass seine Grodsse sich je nach dem Entwicklungsgrad verandert. 

6. Die erste Furche beginnt am animalen Pol und zieht sich allmahlich dem 
Kimeridian entlang bis sie mit der aus entgegengesetzter Richtung vom vegeta- 
tiven Pol kommenden Furche zusammentritft. 

7. Das frihere Auftreten der ersten Teilungsfurche am animalen als am 
vegetativen Pol berechtigt dazu die Furchung des Kanincheneies als sekundar 
holoblastischen aufzufassen. 

8. Die Furchung der ersten beiden Blastomeren dauert 10—12 Minuten. 
Vor der Teilung treten Formveranderungen der Blastomeren auf, indem sich 
letztere bald abrunden, bals strecken und an Volumen zunehmen. 

g. Die Furchung der einzelnen Blastomeren verlauft nicht synchron, 
wodurch Stadien mit ungerader Zahl der Plastomeren entstehen (Stadium 
des 3 Blastomeren). 


10. Eier, die von einer Eiweissmembran umgeben sind, nehmen bis zum 
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28-Zellenstadium an Umfang nicht zu, wogegen diejenigen Eier, bei denen 


eine Eiweissmembran fehlt, sich schon auf frihen Entwicklungsstufen 


vergrossern. 


ERKLARUNG DER ABBILDUNGEN 


\bb. 1. Das Ei ist von einer Zona pellucida und von Follikelepithelzellen umgeben. In 
periovularen Raum liegt der erste Richtungskorper. Die Samenfaden dringen zwischen 
den Epithelzellen durch. 

Abb. 2. Dasselbe Ei. Die Samenfaden sind in die Zona pellucida eingedrungen. 
Abb. 3. Dasselbe Ei. Die Samenfaden befinden sich an der Oberflache des Eies. 
\bb. 4. Dasselbe Ei. Nach der Ausscheidung des 2. Richtungskorpers ist der Eiumfang 
kleiner geworden, der periovulare Raum, dagegen, hat sich vergrossert. Im periovularen 
Raum sowie in der Zona pellucida sind Samenfaden zu sehen. 

\bb. 5. Das Ei enthalt einen Richtungskorper und eine Spindel der zweiten Reifungs- 
teilung. Der Kopf des eingedrungenen Samenfadens hat sich vergrossert und eine 
ovale Form angenommen 
Abb. 6. Schema der Wanderung der beiden Vorkerne im Ei. 

\bb. 7. Das Ei im 2. Blastomerenstadium. Die eine Blastomere ist grosser, als die 
andere. Im Zentrum der Blastomeren sind die Kerne zu sehen. Mikrophotogramm des 
lebenden Eies. 

Abb. 8. Das Ei, 26 Stdn. nach der Begattuny, hat 2 ovalen Blastomeren. 

\bb. 9. Dasselbe Ei. Die Blastomere Nr. 2 hat in ihrer Mitte eine Einschnurung. Die 
Blastomere Nr. 3 hat eine rundliche Form. 

\bb. 10. Dasselbe Ei. Die Blastomere Nr. 2 hat sich in zwei Zellen Nr. 4 u. Nr. 5 
geteilt. Die Blastomere Nr. 3 hat cine Einbuchtung gebildet. 


\bb. 11. Dasselbe Ei. Die Blastomere Nr. 3 hat sich in zwei Zellen Nr. 6 u. Nr. 7 geteilt 


ERKLARUNG DER TAFELABBILDUNGEN. 
Tafel 


Abb. 1. Das Ei, in vitro befruchtet, hat zwei Richtungskorper und ist von der Zona 
pellucida umgeben. Der mannliche Vorkern liegt am vegetativen Pol. Das Ei wurde 
5 Stdn. 20 Min. nach Zugabe des Spermas untersucht. 

Abb. 2. Dasselbe Ei. Der mannliche Vorkern ist etwas grosser geworden und der 
Mitte zu vorgeruckt. Am animalen Pol liegt der weibliche Vorkern. 

Abb. 3. Dasselbe Ei. Die Vorkerne sind grosser geworden und wandern zentripetal. 

Abb. 4. Dasselbe Ei. Die Vorkerne liegen im Zentrum des Ejies. Der mannliche 
Vorkern ist kleiner, als der weibliche. 

Abb. 5. Dasselbe Ei. Die Vorkerne liegen im Zentrum des Ejies und sind gleich 
gross geworden. (13 Stunden nach Zugabe der Samenfaden.) 

Abb. 6. Dasselbe Ei 15 Stdn. nach Zugabe der Samenfaden. Der periovulare Raum und 
die Richtungskorper sind nicht zu sehen. Auf dem Stadium der Furchungsspindel. 

Abb. 7. Dasselbe Ei 16 Stdn. 45 Min. nach Zugabe der Samenfaden. Man sieht eine 
trichterformige Einbuchtung am animalen Pol neben den Richtungskorpern. Der eine 
Richtungskorper liegt auf dem selben Niveau wie der Einbuchtungsgrund. 

\bb. 8. Dasselbe Ei 16 Stdn. 55 Min. nach Zugabe der Samenfaden. Vom Grund det 
trichterformigen Einbuchtung beginnt die Teilungsfurche. 

\bb. 9. Dasselbe Ei 17 Stdn. 16 Min. nach Zugabe der Samenfaden. Die Teilungsturche 
hat sich vertieft. Einer der Richtungskorper ist vom animalen Pol zum vegetativen 
vorgeruckt. Am vegetativen Pol ist eine kleine Einkerbung zu sehen. 

Abb. 10. Dasselbe Ei 17 Stdn. 23 Min. nach Zugabe der Samenfaden. Die am animalen 
Pol aussetzende Furche hat die Mitte des Eies erreicht. Am vegetativen Pol beginnt 
sich die gegenuberliegende Furche zu bilden. 

Abb. 11. Dasselbe Ei 17 Stdn. 30 Min. nach Zugabe der Samenfaden. Das Ei befindet 
sich im 2-Zellenstadium. 

Abb. 12. Ei Nr. 7 aus Versuch Nr. 45, in vitro befruchtet, hat 3 Richtungskorper. 
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Abb. 13. Ei Nr. 10 aus Versuch Nr. 47, in vitro befruchtet, 20 Stunden nach der Be- 
gattung. Das Ei hat 2 Vorkerne, befindet sich im Stadium der 2 Vorkerne und ist von 
einer Eiweissmembran umgeben. 

Abb. 14. Dasselbe Ei im Stadium der lurchungsspindel 21 Stdn. 35 Min. nach der 
Paarung. Das Ei hat sich im Umfang vergrossert, der periovulare Raum ist nicht zu 
sehen 

Abb. 15. Dasselbe Ei in Teilung begriffen, 22 Stdn. 20 Min. nach der Paarung. Vom 
animalen Pol erstreckt sich die Teilungsfurche. Am vegetativen Pol ist eine kleine 
Einbuchtung zu sehen. 

Abb. 16. Dasselbe Ei 22 Stdn. 30 Min. nach der Paarung. Die Teilungsfurche ist vom 
animalen Pol bis zur Eimitte vorgedrungen. Am vegetativen Pol hat sich die Furchungs 
spindel gebildet 

\bb. 17. Dasselbe Ei 22 Stdn. 40 Min. nach der Paarung im 2-Blastomerenstadium. 

Abb. 18. Dasselbe Ei 26 Stdn. nach der Paarung. Beide Blastomeren sind stark ver- 
grossert. 

Abb. 19. Dasselbe Ei 28 Stdn. nach der Paarung im Stadium der 3 Blastomeren, von 
denen die eine sich vor der Teilung stark vergrossert hat. 

Abb. 20. Dasselbe Ei 28 Stdn. 10 Min. nach der Paarung. Die grosse Blastomere hat 
sich geteilt, das Ei ist somit in 4 Blastomeren zerfalien, die eckige Form aufweisen 

\bb. 21. Ei Nr. 1 aus Versuch Nr. 42, befruchtet in vitro, 20 Stdn. nach Zugabe der 
Samenfaden. Befindet sich im 4-Blastomerenstadium. Die Blastomeren sind kugelig 
gestaltet 

Abb. 22. Dasselbe Ei 25 Stdn. nach Zugabe der Samenfaden. Besteht aus 8 ovalen 
Blastomeren 

23. Dasselbe Ei 29 Stdn. nach Zugabe der Samenfaden (nach der Befruchtung 
ro im 12-Blastomerenstadium 

24. Dasselbe Ei im 28-Zellenstadium, 46 Stdn. nach der Befruchtung in vitro 

hat an Grosse zugenommen 


Tafel III 


Ei Nr. 10 aus Versuch Nr. 47 im Stadium der zwei Vorkerne. Im peri 
1, 
i 


Raum liegen zwei Richtungskorper. 

Abb. 26. Ei im Stadium der Furchungsspindel. Im Zentrum sieht man ein helles Feld 

Abb. 27. Ei Nr. 10 aus Versuch Nr. 48, 22 Stdn. 16 Min. nach der Begattung. Am 
animalen Pol ist die Teilungsfurche, am Vegetativen eine kleine Finbuchtung zu sehen 

Abb. 28. Ei im 2-Zellenstadium. 

Abb. 29. Ei Nr. 10 aus Versuch Nr. 47 in 3-Zellenstadium 28 Stdn. nach der Paarung 
Die grosse Blastomere enthalt 2 Kerne. 

Abb. 30. Ei Nr. 2 aus Versuch Nr. 42, 19 Stdn. nach der Befruchtung in vitro. 3-Zellen- 
stadium. Die Blastomeren sind von ovaler Form 

Abb. 31. 40 Stdn. nach der Paarung. 8-Zellenstadium. Die Blastomeren sind eng anein 


Nr. 1 aus Versuch Nr. 12, 25 Std h der Befruchtung in vitro 


rophotogramm, entspricht der Abb. 24 


VRVERZEICHNIS. 


1. BiscHorr, L. Entwicklungsgeschichte des Hundeeies. 1845 
2. Gitcurist, F. and Pincus, G. Living rat eggs. Anat. Rec. Vol. 54. 1932 
3. Grecory, P. W. The early embryology of the rabbit. Contributions to embryology. 
Vol. XXI, No. 18 1930. 
HARTMAN, C. How large is the mammalian egg? Quart. Rev. of Biol. Voi. 4. 1920. 
Hempsrun, L. V. The colloid Chemistry of Protoplasm. (Protoplasma-Monogra 
phien, Vol. Berlin 1928 
JAMANE, J. The protheolytic action of Mammalian spermatozoa and its bearing 


upon the ynd maturation division of ova. Cytology, Vol. 1, No. 4. 1930. 


358 
ander gelagert 
Abb. 32. Ei 
Mik 
LITERAT 


389 


BEOBACHTUNGEN AN LEBENDEN KANINCHENEIERN 


7. KRAssowskajA, O. W. und Diomipowa, N. A. Die Befruchtung der Kanincheneie: 
in vitro. 1. Mitteilung: Bau der Follikel- und Tubeneier vor und nach dem Ein- 
dringen der Samenfaden. Biol. Zschft. Bd. II], Nr. 1. 1934. (Russisch.) 
KRASSOWSKAJA, O. W. Die Befruchtung der Kanincheneier in vitro. 2. Mitteilung: 
Die frihen Entwicklungsstadien der Kanincheneier ausserhalb des Organismus, 
Archiv f. Anatomie, Histol. Embryoc. Bd. XIII, Nr. 2. 1935. (Russisch.) 

- Die Befruchtung der Kanincheneier in vitro. 3. Mitteilung: Grossenverande 
rungen der Kanincheneier vor und nach der Befruchtung. Biol. Zschft. Bd. IV, 
Nr. 2. 1935. (Russisch.) 

VON Lams, H. Etude de l’ceuf de cobaye aux premiers stades de l’embryogenése. Arch 
de biology. H. 28. 1913. 

Lewis, H. and Grecory, P. Cinematography of living developing rabbit eggs. Science 
Vol. LXIX. 1929. 

Lewis, WARREN H. and HartmMan, Cart G. Early cleavage stages of the 

monkey. Contributions for Embryology. Vol. XXIV. 1933. 

Litty, F. R. Problem der Befruchtung. 1925. (Russisch.) 

Lonc, J. and Mark, Z. L. 1912. Zit. nach Hartman 19209. 

Pincus, G. Observations on the living ova in the rabbit. Proc 

107, No. 749. 1930. 

Pincus, G. u. ENzMANN, Z. Fertilisation in the rabbit. J. of Exper. Biolog 

No. 4. 1932. 

Sosotta, J. Die Befruchtung und Furchung des Eies der Maus. Arch. f. mik: 

Anat. Bd. 45. 1895. 


VAN BENEDEN. La maturation de l’ceuf, la fécondation et les premiéres phases 
développement embryonnaire des mamifiéres d’aprés des recherches faites chez 
lapin. Bull. de l’Acad. Roy. de Sciences de Belgiques. Bd. 30, p. 686—736. 1875 


I 

I 

I 

I 

I 

I 
Is du 
le 

23 


A Ss SOF Ce” 
ASK . 
{ 
/ 
4 
Fig. 1—7 
24 


391 


BEOBACHTUNGEN AN LEBENDEN KANINCHENEIERN 


TAFEL II. 
13 14 15 
16 17 18 
19 20 21 
BIO} 
VAL) 
NO 8357 
22 23 24 


SYSTEMATISCH-MORPHOLOGISCHE 
STUDIEN UBER ZWEI NAHE VERWANDTE 
ARTEN: LUMPENUS FABRICII (C. V.) UND 

LUMPENUS MEDIUS REINH. 
(PISCES, BLENNIIDA®). 
Mit 16 Abbildungen und 14 Tabellen im Text. 
VON 


THEODOR S. RASS 


Institut f. Meeresfischerei u. Ozeanographie’. Moskva, USSR. 


Der Lebenszyklus aller Wirbeltiere setzt sich nach A. N. SeEwertzorr (S. 
108—109, 1927) aus zwei Perioden zusammen; die erste dieser Perioden um- 
fasst die Ontogenese, die zweite den erwachsenen Zustand. Die Ontogenese 
zerfallt wiederum in zwei Abschnitte; die sich durch bedeutende Umwand- 
lungen der Struktur und Form des Organismus kennzeichnende Periode der 


Morphogenese und die sich durch mehr minder harmonisches Wachsen aller 


Organe (Volumenzunahme) charakterisierende Wachstumsperiode. Die Peri- 


ode des erwachsenen Zustandes (oder der sexuellen Reife) zeichnet sich 
durch einen fast volligen Stillstand des Wachstums aus. 

Es gibt indessen zahlreiche Fischarten, bei denen wir von einer Periode 
des ,,erwachsenen Zustandes‘’ im Sinne von SEWERTZOFF nicht sprechen 
konnen, insofern bei ihnen das Wachstum mit dem Ejintreten der Geschlechts- 
reife nicht aufhort. Eine Reihe von Autoren sprechen von unbegrenzter 
Wachstumsfahigkeit der Fische; so schreibt z. B. SCHMALHAUSEN (1928) 
direkt, dass das Wachstum der Fische unendlich ist.2 Die Existens der fur 


‘ Diese Arbeit ist im Institut fiir vergl. Anatomie der I Staats-Universitat (Leiter: 

‘of. Dr. A. N. SEWERTZOFF) gemacht worden. 

2 Bekannt ist eine Reihe von Fallen erstaunlicher Langlebigkeit von Fischen, in 
denen auch die Korpermasse die Grenzen der gewohnlichen Norm weit wuberstiegen 
(Es wurden Hechte beschrieben, deren Gewicht 65 ke statt des gewohnlichen von 
6—24 kg betrug; Karpfen mit 32 kg Korpergewicht statt der gewohnlichen 16—24 kg; 
Schleichen mit 7,5 kg Korpergewicht statt 1,2-—-1,6 kg; Alande mit 8 kg Korper- 
gewicht statt 0o,8—2,4 und mit einer Korperlange von 100 cm statt der gewohnlichen 
35—50 cm (BERG 1933, Seite 605, 534, 387, 348); gigantische 42 kg wagende Kabeljau 
THIELEMANN, 1922) usw. Karpfen, Hechte und einige andere Susswasserfische er- 
reichen dabei das Alter von 150 Jahren und noch daruber. 

MASCHKOWTZEFF zeigte in einer Reihe von Arbeiten, dass einer solchen unbegrenzten 
\Wachstumsfahigkeit einiger Fische (Chondrostei) die Fahigkeit ihrer Nieren entspricht, 
die Zahl der Nierenkanalchen unbegrenzt zu vermehren (im Unterschiede von den 
Nieren der hoheren Wirbeltiere, die in ihren Dimensionen begrenzt sind). 

\usser dieser Formen gibt es nattrlich eine Reihe von kurzlebigen Formen mit 
begrenzter Wachstumsfahigkeit, wie z. B. mehrere Lachsarten und Gobiiden, die nach 
der Laichzeit gewohnlich zugrundegehen 
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die gegebene Fischart typischen Korpermasse scheint wohl von dem ganzen 
Komplex ihrer Lebensbedingungen abhangig zu sein: von der Menge der 
Individuen der betreffenden Art in demselben Wasserbecken, der Menge der 
daselbst vorhandenen Nahrung, der Anzahl der Feinde, der Grosse des Was- 
serbeckens usw. 

Der Stillstand im Wachstum eines Fisches hangt also zu grossem Teil von 
ausseren Faktoren ab, wahrend potentiell die Wachstumsfahigkeit vieler 
Fische unbegrenzt ist. Die Fische bilden deswegen im allgemeinen ein be 
quemes Objekt zum Studium der Altersveranderungen. 

Die von mir untersuchten Arten der Familie Blenniidae (Lumpenus fabricii 
[C. V.] und L. medius Reinh.) sind nahe verwandt und weisen eigenartig: 


eziehungen auf, die vom allgemeinen Interesse sind. Die jungen Exemplare 


B 
der beiden Arten sind in Bezug auf aussere systematische Merkmale sehr 
ahnlich. Die erwachsenen L. medius behalten zeitlebens den grossten Teil 
ihrer juvenilen Merkmale, wahrend die L. fabricii sich starker verandern. 
Die Analyse der Beziehungen der Arten L. fabricii und L. medius gibt 
uns die Moglichkeit, einen Weg der Artbildung zu verfolgen, auf dem die 


neue Art sich aus der Ausgangsart durch Verlangerung der Entwicklung, 


resp. des Wachstums der Individuen der Ausgangsart uber die gewohnlichen 


Grenzen hinaus entwickelt. Diese Verlangerung erfolgt bei verschiedenen 
Merkmalen auf verschiedenen Wachstumsstufen, und die Abtrennung de: 
neuen Art bildet die Folge dieser Veranderung und der Verschiebung dieses 
Prozess auf immer fruhere Stufen. 

Die Art L. fabricii hat sich, wahrscheinlich, eben auf diese Weise aus der 
Art L. medius entwickelt. Die systematischen Merkmale der beiden Arten 
verandern sich bei ihnen mit dem Wachstum in ahnlicher Richtung, wobei 
der mehr in die Lange wachsende L. fabricii auf dem gemeinsamen Ver 
anderungswege eine weitere Strecke zurticklegt, als der kleiner bleibende L. 
medius. L. fabricii macht dabei wahrend des Wachstums eine stabile Phase, 
eine zeitweilige Wachstumsverzogerung, die sogenannte 
durch, die dem Stadium entspricht, das von dem erwachsenen L. medius 
zeitlebens eingehalten wird. 

Infolge der offenbar rezenten Trennung der Arten L. fabricii und L. medius 
sind wir in der Lage, den Weg ihrer Trennung eingehend zu verfolgen und 
dabei die Altersveranderungen aller Merkmale, nach denen sie sich unter 


scheiden, aufzuklaren. 


Unsere Arbeit zerfallt in zwei Teile. Der erste Teil befasst sich mit der 
Klarlegung der systematischen Merkmale, die die Arten L. fabricii und L. 
medius charakterisieren und unterscheiden. Wir geben hier eine Nachprtifung 


der von frtheren Autoren angegebenen diagnostischen Merkmalen, unter- 
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suchen aber auch einige neue Merkmale. Wir liefern zum Schluss einige 
differentiel-diagnostische Merkmale, die ein leichtes Unterscheiden der Arten 
L.. fabricii und L. medius auf allen Wachstumsstadien gestatten. Den zweite 
Teil schildert den Verlauf der Veranderungen der angefithrten Merkmale 
und analysiert die sich verandernden Beziehungen der beiden Arten in Bezug 


auf diese Merkmale auf verschiedenen Wachstumsstadien. 


MATERIAL. 


Is standen uns zur Verfigung 86 Exemplare von L. fabricii, welche 
50—354 mm lang waren, und 41 Exemplare von L. medius, deren Lange 
50,4158 mm betrug. Die Messungen der untersuchten Exemplare finden 
sich in der Beilage I. 

Da die Diagnostik der Arten L. fabricii und L. medius sich auf Merk- 
malen aufbaut, die sich erst gegen das Ende der Morphogenese ausbilden, 
wurden Exemplare, deren Lange unter 50 mm betrug, nicht untersucht. Die 
Periode der Morphogenese (d. h. die Periode der bedeutenden Veranderungen 
der ausseren Form), findet bei den untersuchten Arten nach der [rreichung 
einer Lange von 40—48 mm ihren Abschluss. 

Von uns wurden Kollektionen der Murman’schen Biologischen Station, des 
Zoologischen Museums der Akademie der Wissenschaften der UdSSR und 
besonders die reichen Materialien des Wissenschaftlichen Meeresinstituts 
herangezogen. Ausserdem wurden einige Daten Literaturquellen entnommen, 
wobei wir in der Mehrzahl der Falle in der Lage waren, diese Angaben un- 
mittelbar am Material nachzupriifen. Uberdies wurden noch einige Dutzende 
von Exemplaren beider Arten zur Zahlung der meristischen Merkmale aus- 


genutzt. 


METHODIK. 


Das ganze Material wurde innerhalb jeder Art in Gruppen — nach der 


Korperlange (entsprechend je 25 mm) — eingeteilt. Die erste Gruppe um- 
fasste Exemplare von 50—75 mm, die zweite Gruppe — von 75—100 mm, 
die dritte von 100—125 usw. bis zur siebenten Gruppe mit Individuen, deren 
Korperlange 200—225 mm betrug.' Alle diese Gruppen wurden hinsichtlich 
der wichtigsten Merkmale eingehend untersucht. Die Merkmale, die die Arten 
L. fabricii und L. medius kennzeichnen, sind bei uns bequemlichkeitshalber 
in drei Kategorien zusammengefasst: 1. morphomatische Merkmale, d. h. 

' Drei gigantische Exemplare von L. fabricii, deren Korperlangen 263,2 mm, 283,2 mm 
und 3540 mm betrugen, wurden ausserhalb der Gruppen gelassen, insofern ein jedes 


von ihnen einer besonderen Gruppe gehoren miisste. Es war deswegen unmoglich, die 
sitsprechenden Mittelwerte ftir diese Exemplare zu berechnen und zu verwerten. 
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Merkmale, die sich auf den Bau (Form) der Organe oder Korperteile be- 


ziehen, 2. meristische Merkmale, die sich auf die Anzahl der homodynamen 


Organe (z. B. Flossenstrahlenzahl) beziehen und 3. plastische Merkmale, 
d. h. Merkmale der Korperproportionen (oder Verhaltnisse der Korperteile). 

Hinsichtlich der morphomatischen Merkmale fthrten wir eine morpholo- 
gische Analyse unserer Gruppen durch: die Merkmale wurden in jeder Gruppe 
gesondert betrachtet und es wurden ihre Unterschiede und Altersverander- 
ungen festgestellt. 

Hinsichtlich der meristischen Merkmale wurden die Grenzen ihrer Schwank- 
ungen festgestellt. 

Hinsichtlich der plastischen Merkmale wurden die Gruppen nach gewohn- 
licher biometrischer Methode bearbeitet: ftir jedes (in Prozenten der Total- 
lange ausgedriickte) Merkmal wurden fir jede Gruppe die dieses Merkmal 
kennzeichnenden Werte, namlich der Mittelwert ,,.M‘‘, die Standartabweichung 
.o° und der Standartfehler ,m‘‘ berechnet. Die nach den M-Werten kon- 
struierten Kurven geben die Moglichkeit, die Veranderungen aller Merkmale 
in allen Gruppen zu verfolgen. 

Der Vergleich der verschieden grossen Individuen ein und derselben Art 
gibt die Moglichkeit, die Veranderungen des ausseren Habitus des Fisches 
wahrend des Wachstumsprozesses zu verfolgen. 

Der Vergleich der gleichgrossen Individuen der beiden untersuchten Arten 
gibt die Moglichkeit, die Zeit des Auftretens der fur diese Arten charak 


teristischen Unterscheidungsmerkmale festzustellen 


BETRACHTUNG DER SYSTEMATISCHEN MERK- 
MALE DER ARTEN L. FABRICII UND L. MEDIUS. 
A. MORPHOMATISCHE UND MERISTISCHE MERKMALE. 


Die Lange des K CE 

Die beiden Arten zeigen verschiedene Korperlange. L. fabricii hat gewohn- 
lich eine Lange von 225 mm (erreicht manchmal bis 365 mm) (KNIPOWITSCH, 
1926), L. medius ist gewohnlich 140 mm lang (COLLETT, 1880, HOFSTEN, 
1919; unsere Daten), erreicht in seltenen Fallen 180 mm. Das Merkmal der 
Korperlange kann natirlich nur bei der Unterscheidung grosserer Exemplare 


eine Rolle spielen. 
2. Farbuneg. 


LL. fabricii besitzt gewohnlich scharf umrissene braune Flecken, deren Form 


auf den Seiten eine runde, auf der Dorsalflosse eine unregelmassige mt. i. 


= 
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medius hat dagegen gewohnlich eine blasse Farbe. Die blassen Flecken zeigen 
an seinem Korper etwa dieselbe Anordnung wie bei L. fabricii. Nicht selten 
sind diese Flecken tiberhaupt nicht ausgesprochen und das Individuum hat 
dann eine grau-gelbliche Tonung, die von dem fast voélligen Mangel an Pig- 
ment abhangt. Hinweise auf die verschiedene Farbe der beiden Arten finden 
wir bei RemnHarpt (1838, S. 121) und bei der Mehrzahi der spiteren 
Autoren. Nur MALMGREN (1864, S. 521) halt die RemiInHARDTsche Diagnose 
fur unexakt, indem er darauf hinweist, dass beim L. medius die Flecken sich 
be1 kleinen Exemplaren im Alkohol rascher entfarben, als bei grossen. 

Die Musterung unseres Materials zeigt, dass die zu der Art L. medius 
gehorenden Individuen in der Regel keine intensive Farbung besitzen. Die 
Flecken, die man auf ihrem Korper sieht, sind sowohl bei jungen als auch 
be1 erwachsenen Exemplaren von blasser Farbe. Die Bemerkung MALMGRENS, 
die wohl auf ungeniigender Unterscheidung zwischen J.. fabricii und L. 
medius beruht', konnen wir also nicht bestatigen. 

Jugendliche (manchmal aber auch erwachsenere) Exemplare von L. fabri- 
cil zeigen nicht selten sehr blasse Pigmentierung oder unscharf abgegrenzte 
Flecken. Von den untersuchten 71 Exemplaren zeigten 5 blasse Pigmen- 
tierung und 6 unscharfe Flecken. Etwa 15 % meiner L. fabricii-Exemplare 
konnten also nach dem Merkmal der Farbung von L. medius nicht unter- 


schieden werden. 


3. Verbindung der unpaaren Flossen miteinander. 


Die die Strahlen der Dorsal- und Analflossen verbindende Konnektivmem- 
bran reicht bei L. fabricit gewohnlich nicht bis zu der Basis der Schwanz- 
flosse (Abb. 1 a); bei L. medius reicht sie dagegen gewohnlich bis zu der 
Mitte der aussersten Strahlen der Schwanzflosse (Abb. 18). 

Fast von allen Autoren, die die Arten L. fabricii und L. medius differen- 
zierten, wird dies Merkmal als ein kardinales betrachtet. Cuvier und 
VALENCIENNES (1836) erwahnen dieses Merkmal in der Diagnose von Gun- 
nellus (Lumpenus) fabricii (P. 432... ,,elle [D] ne se joint pas tout-a-fait 
ai la caudale‘‘). Remnnarpt (1838) erwahnt es in der Diagnose von Clinus 


(Lumpenus) medius (S. 121 ,,.Membranen fra Ryg- og Gadborfinnen fort- 


seettes til Midten af de yderste Straaler 1 Halefinnen’). Bet KrROyER (1861- 


63), CoLLeTr (1880), JoRDAN und EVERMANN (1898), KNIPOWITSCH (1926), 


1 Der Fehler MALMGRENS, der ein Exemplar von L. medius fur ein junges Individuum 
von L. fabricii genommen hatte, wurde von Smitt (1895) aufgedeckt, der die MALm- 
GRENSchen Exemplare einer Nachprufung unterzog. Auch die Herkunft der MALmM- 
GRENschen Materialien beweist seinen Fehler: Er beschrieb jugendliche L. fabricii aus 
dem Gebiet von Spitzbergen. HorstEN (1919) zeigte indessen, dass bei Spitzbergen 
nur L. medius vorkommt. Uns personlich ist ebenfalls kein einziger Fall bekannt ge- 
worden, der fir das Vorkommen von L. fabricii bei Spitzbergen sprechen wurde 
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SOLDATOV. und SAVVATIMSKY 
(Manuskript') findet es ebenfalls 
eine besondere Erwahnung als 
diagnostisches Merkmal... 
Unser Material zeigt folgen- 
des. Unter grosseren L. medius 
finden sich Exemplare, bei denen 
die die unpaaren Flossen_ ver- 
bindende Konnektivmembran 
mehr oder weniger ausgeschnit- 
ten ist (Abb. 2). Es scheinen auch 
Individuen mit vollstandig redu- 
zierter Ionnektivmembran  vor- 
zukommen (THIELEMANN, 1922, 
\bb. 1. Typische Schwanzflosse von erwach- 


senen L. medius (a) und L. fabricii (0) alata Bei der Mehrzahl det 


jugendlichen (50—70 mm_lan- 


gen) Exemplare von L. fabricii sind dagegen die unpaaren Flossen durch 


eine niedrige Membran verbunden (Abb. 3 a). Mit dem Wachstum des Indi- 
viduums wird die Konnektivmembran der Flossen immer mehr ausgezogen 
(Abb. 3 6) und erfahrt bei erwachsenen Individuen gewohnlich vollstandige 
Degradation (Abb. 1). Doch kommen auch unter grosseren Individuen 
meistens mannliche) Exemplare vor, bei denen die Basis der Schwanz- 
flosse nicht vollstandig von den Enden der Dorsal- und Analflossen abge- 
trennt ist (Abb. 4 a und b). Obgleich die Konnektivmembran der unpaaren 
Flossen bei jungen L. fabricii gewohnlich etwas niedriger ist, als bei gleich- 
grossen L. medius, ist es doch ziemlich schwierig, jugendliche Exemplare 
nach diesem Merkmal zu unterscheiden. 

Zusammenfassend lasst sich sagen, dass das fiir den erwachsenen L. medius 
charakteristische Merkmal der Verbindung der unpaaren Flossen sich auch 
bei jugendlichen L. fabricii beobachtet, mit dem Wachstum aber degradiert. 

Bei grosseren Exemplaren von L. medius tinden wir 
aber ebenfalls eine Andeutung auf Reduktion dieser 


Verbindung. 


4. Gleichmassigkeit der Analflosse (,,A"). 


Nach den Angaben der Literatur hat die Analflosse 
von L. fabricii in ihrer ganzen Ausdehnung fast dieselbe 
Hohe, wahrend bei L. medius die vordere Halfte der 
Analflosse gewohnlich niedriger ist als die hintere 


Abb. 2. Schwanz- 1 Den Autoren muss ich hier ftir die Erlaubnis, sich auf 


flosse eines erwach- ihr noch unveroffentlichtes Material zu beziehen, meinen besten 


senen L. medius. Dank aussprechen 
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Halfte. Gi_tt (1864, S. 209) hielt 
dieses Merkmal fiir so wichtig, dass 
er den L. medius auf Grund dieses 


Merkmals als ein besonderes Genus 


Anisarchus, (das spater von JORDAN 


und EVERMANN |1898, S. 24 

zu einem subgenus reduziert wurde) 

beschrieb. Auch von (1880, 

S. 62), KNipowitTscH (1926, S. 

100) und So_patov und LINDBERG 

(1931) wird dieses Merkmal als 

ein fur die Art L. medius diagno 

stisches Merkmal angegeben. 

\bb. 3. Zwei Wachstumsstadien (Ent- 
wicklungsstadien) der Schwanzflosse von 
massigkeit der Analflossen zu ge L. fabric. a) Schwanzflosse eines Exemp- 
Hohe lars von 46,1 mm Lange. b) Schwanzflosse 

eines Exemplars von 73,1 mm Lange 


Um ein Urteil tiber die Gleich 


winnen, vergleichen wir die 

des funften Strahls von dem hin- 

teren Ende mit der Hohe des funften Strahls von dem vorderen Ende.’ 
Die von uns untersuchten 26 Exemplare von L. medius konnten wir, hin- 

sichtlich des LEntwicklungsgrades des Merkmals der Gleichmassigkeit der 

Analflosse (,,A‘‘), in drei Gruppen einteilen: I. Kxemplare mit annahernd 


leichmassigem ,,A‘‘ (der fiinfte vordere Strahl hat dieselbe Hohe, wie der 
funfte hintere Strahl, oder unterscheidet sich von diesem weniger als um 
O,5 mm |[moglicher Messfehler]|); II be1 denen die hintere 
Halfte der ,,A‘‘ etwas hoher 
ist als die vordere Halfte (die 
des ftinften  hinteren 
Strals ubertrifft hier die Hohe 


des ftinften vorderen Strahls 


1 Wir wahlten als Masstab ge- 
rade die funiten Strahlen, weil die 
aussersten vorderen Strahlen ge 
wohnlich verkurzt sind. Dye aus- 
sersten hinteren Strahlen sind zum 
Teil kurzer, zum anderen Teil 
bedeutend langer als die unmittel- 
bar vor ihnen gelegenen Strahlen. 
Die Hohe der aussersten Strahlen 
ist deswegen fur die Hohe der 
entsprechenden Halfte der Flosse 
nicht charakteristisch. Die Anal- 
flosse des Lumpenus ist lang und 
besteht aus 40—43 Strahlen. Der 
Vergleich der fiinften Strahlen gibt 
eine vollstandige Charakteristik der 
relativen Hohe der vorderen und Schwanzflosse von zwei erwachsenen 
der hinteren Halfte der Analflosse L. fabricit 


a 
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hochstens um 2 mm); III. I-xemplare, bei denen die hintere Halfte der 
A“ bedeutend hoher ist als die vordere Halfte (der funfte hintere Strahl 
ubertrifft hier den entsprechenden vorderen Strahl um mehr als 2 mm). 

Die erste Gruppe umfasst fast ausschliesslich jugendliche L. medius, deren 
Lange 75 mm nicht uberschreitet (von den g Exemplaren dieser Gruppe gilt 
dies von 8 Exemplaren). Die zweite Gruppe setzt sich aus 12 Exemplaren 
zusammen, deren Lange 75 bis 125 mm betrug. Die dritte Gruppe bestand 
schliesslich aus funf besonders grossen Exemplaren von tber 100 mm. Bet 
jugendlichen L. medius ist die Analflosse offenbar gleichmassig entwickelt, 
wahrend des Wachstums des Individuums werden aber die hinteren Flossen 
strahlen langer, als die vorderen. 

Bei L. fabricii ist das Bild der Veranderungen dieses Merkmals kompli- 
zierter. Die in dieser Hinsicht untersuchten 47 Exemplare bildeten drei 
Gruppen: I. Exemplare mit gleichmassiger ,,A‘, IJ. solche, bei denen 
die hintere Halfte der ,,A‘‘ hoher war als die vordere (wie bei den grosseren 
L. medius) und III. solche, bei denen die vordere Halfte der ,,A‘S hoher war 
als die hintere Halfte. Die erste Gruppe umfasste 22 [xemplare, deren 
Mehrzahl (16 Exempl.) hochstens 150 mm lang waren, darunter 10 Exem- 
plare von hochstens 100 mm Lange. Zu der zweiten Gruppe gehorten 8 
Exemplare von 175—225 mm; die dritte Gruppe bildeten 17 I:xemplare, deren 
Lange 100—200 mm betrug (eine einzige Ausnahme bildete ein 74 mm langes 
Exemplar). Die zweite und dritte Gruppen umfassen, anscheinend, erwachsene 
Mannchen (zweite Gruppe) und Weibchen (dritte Gruppe). Wir sezierten je 
zwei Exemplare der beiden Gruppen: die erste Gruppe ergab Mannchen, die 
zweite Weibchen. Die Differenzierung dieser beiden Gruppen von L. 
fabricii wird anscheinend durch den geschlechtlichen Dimorphismus bedingt. 

Zusammenfassend lasst sich Folgendes sagen. Die jugendlichen (hochstens 
100 mm langen) L. medius und L. fabricii haben eine gleichmassige Anal- 
flosse. Wahrend des Wachstumsprozesses erfahren bei L. medius die hinteren 
Analflossenstrahlen starke Verlangerung, wahrend die L. fabricii in dieser 
Hinsicht in zwei Gruppen zerfallen: ein Teil der Exemplare (Mannchen 7!) 
verandert sich, wenn auch nicht so stark, in derselben Richtung, wie auch 


die L. medius; ein anderer Teil (Weibchen 7!) entwickelt das entgegen- 


gesetzte Merkmal: die hinteren Analflossenstrahlen werden bei ihnen kurzer 


als die vorderen.} 


1 Es findet hier wahrscheinlich nur eine scheinbare Bildung eines entgegengesetzten 
Merkmals statt. Die Dinge scheinen so zu liegen, dass die proximalen Enden der 
hinteren Strahlen infolge des fortgesetzten Wachstums des Schwanzendes (der Zu- 
nahme der Hohe) den Muskelrand verdeckt werden. Tatsachlich bleibt hier also die 
Gleichmassigkeit der Analflosse erhalten. Die Verlangerung der hinteren Strahlen bei 
L. medius und bei den Mannchen von L. fabricii kann dadurch erklart werden, dass 
hier die Konnektivmembran zwischen der Anal- und Kaudalflosse mehr oder weniger 
erhalten bleibt. Mit dem Wachstum des Schwanzendes zieht diese Membran die 
hinteren Strahlen der Analflosse zuriick und ubt auf sie dadurch einen verlangernden 
Einfluss aus 
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Form der Schwanzflosse. 


Die Schwanzflosse hat bei L. 


(Abb. 1). Bei L. 


fabricii nicht selten eine lanzetteartige Form 


medius ist sie gewOhnlich rundlich und breit (Abb. 3). 


Mehrere Autoren erwahnen dieses Merkmal (Kr6yveER, 1861—63; GILL, 1864; 


J) 
CoLLeTT, 1880; VANHOEFFEN, 1897; JorpAN und EverRMANN, 1808; 
IK NIPOWITSCH, 1926). 

Unser Material zeigt, dass dieses Merkmal zu diagnostischen Zwecken nicht 
besonders geeignet ist. Die lanzetteahnliche und zugespitzte Form der 
Schwanzflosse (vgl. Abb. 1) findet sich nur bei einigen grosseren Exem 
plaren von L. fabriciit wahrend diese Flosse bei jugendlichen Exemplaren in 
der Regel breit und stumpf abgehackt erscheint (Abb. 4). 

Die auf dieses Merkmal die Form der Schwanzflosse (C) unter 
suchten 60 Exemplare von L. fabricii zerfallen in dieser Hinsicht in vier 
Gruppen: |. mit stumpf abgehackter C (Abb. 4), II. mit rundlicher C (wie 
beim erwachsenen L. medius; vgl. Abb. 3), III. mit rundlich-zugespitzter C 
(Abb. 6 a) und IV. mit zugespitzter C (Abb. 1). Die Mehrzahl der zur ersten 
Gruppe gehorenden Exemplare (16 unter 20) besteht aus jugendlichen In- 
dividuen, deren Lange 100 mm nicht tberschreitet; die tbrigen Exemplare 
sind hochstens 150 mm lang. Die zweite Gruppe besteht aus 22 Individuen, 
deren Mehrzahl (16 Exempl.) eine Korperlange von tber 150 mm besitzen. 
Die dritte Gruppe umfasst 18 [E-xemplare, deren Mehrzahl (13 [xempl.) eine 
Lange von 100 bis 175 mm hat, wahrend die ubrigen 5 Exemplare eine 
Korperlange von uber 175 mm haben. Die vierte Gruppe wird von 10 gros- 
seren Exemplaren gebildet, deren Korperlange tuber 150 mm betragt. 

Bei jugendlichen L. medius ist die Schwanzflosse, wie auch bei jugend 
lichen L. fabricii, abgehackt und nimmt nur wahrend des Wachstums des 
Individuums die gewohnliche rundliche Form an (Abb. 3). Bei grosseren 
Exemplaren von L. medius deutet sich manchmal eine Zuspitzung der 
Schwanzflosse an, d. h. das Schwanzende hat bei ihnen eine rundlich zuge- 
spitzte, in der Abb. 2 wiedergegebene Form (vgl. Abb. 3). Horsten (1919, 
S. 48) beschreibt diese Eigentimlichkeit bei Exemplaren aus der Gegend von 
Spitzbergen. 


Zusammenfassung. 


Die jugendlichen Exemplare von L. fabricit und L. medius haben eine 
stumpf abgehackte Schwanzflosse. Wahrend des Wachstums des Fisches 
wird die Flosse infolge der vorwiegenden Verlangerung der mittleren Strahlen 
rundlich, entsprechend der Kr6YERSCHEN Diagnose fur L. medius (,,C lata, 

1 Das Exemplar, das von Cuvier und VALENCIENNES (1836) bei der Aufstellung der 


Art L. (Gunnellus) fabricii verwertet wurde, hatte cine rundliche Kaudalflosse (S. 432 
La caudale est arrondie“). 
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rotunda“, S. 290). Bei L. medius wird dieses Stadium lebenslanglich erhalten, 
wahrend bei L. fabricii die Schwanzflosse mit dem Wachstum zunachst 
rundlich zugespitzt, zuletzt aber zugespitzt-lanzetteformig wird. Mehrere 
xemplare von L. fabricii behalten indessen nicht selten die rundliche oder 


rundlich-zugespitzte Form der Schwanzflosse. 


6 Form der Brustttiosse. 


REINHARDT (1838, S. 121) wies daraui hin, dass die Brustflossen von 
fabricii eine ,andere Form‘ haben als bei L. medius. Nach KrGOYER 
(1861—63) haben die Brustflossen von L. fabricii ovale Form (,,Pinnae 
pectorales ovatae‘, S. 274), wahrend sie bei L. medius verlangert und zuge- 


spitzt sind (,,P. p. elongatae acuminatae“, S. 280). Den Beschreibungen der 


neueren Autoren zufolge lassen sich die beiden Arten nach diesem Merkmal 


unterscheiden. MALMGREN (1864, S. 518) gelangt zu der Schluss- 
folgerung, dass bei Fischen, die im lebenden Zustande in den Alkohol gelegt 
vurden, die Brustflossen ovale Form haben, insofern sie in solchen Fallen 
ausgestreckt sind. Die zugespitzte und verlangerte Form der Flossen ent- 
steht nur dann, wenn die Flossen aus irgendwelchem Grunde nicht ausge- 
breitet sind. Co_terr (1880) beschreibt bei L. medius rundliche Flossen 
.P. rounded‘, S. 62; ,,P. uniform convex‘, S. 66). In demselben Sinne 
aussern sich auch EveERMANN und GoLpsrorovuGH (1907) und 
WITSCH (1920). 
Die Musterung unserer Exemplare zeigte ebenfalls, dass es unmoglich ist, 


irgendwelche Unterschiede in der Form der Brustflossen bei L. fabricii und 


medius zu bemerken 


iN Orpe rh Oh 


(1864) und VANHOFFEN (1897) befindet sich bei L. 

Korperhohe im Bereich der Enden der Brustflossen, 
wahrend sie bei L. medius im Bereich des Nackens legt. Nach MALMGREN 
gehort dieses Merkmal zu den wichtigsten Unterschieden der beiden Arten 
(>. 521 und 523), HoFsTEN (1919), der eine grosse Anzahl von L. medius 
aus Spitzbergen untersuchte, weist indessen darauf hin, dass bei einigen 
Individuen die maximale Korperhohe nicht im Bereich des Nackens, sondern 
im Bereich des Bauches liegt. 

‘ir untersuchten hinsichtlich dieses Merkmals 66 Exemplare von L. fa- 
bricii und 31 Exemplare von L. medius. Diese Exemplare waren von ver- 
schiedener Korperlange. Die Ergebnisse stellen wir in zwei Tabellen (1 a und 
1 b) zusammen, in denen ,,H“ die Korperhohe im Bereich des Nackens 
beim Beginn von PD), ,,H,‘* die Korperhohe im Bereich des Bauches (an 


den Enden der Brustflossen) bedeutet. 
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Tabelle 1. 


Die Lage der maximalen Korperhdohe. 


er: 
Totallangen in mm 50 —100 100—150 
Gesamtzahl d. Exemplare . . 16 
H > H,' (Maximale 
Nacken). 
H1, > H (Maximale in 
Mitte des K6rpers 


tb. L. mediws. 
Totallangen in mm 50 100—150 
Gesamtzahl der Exemplare . 
> H, (Maximale Koérperhéhe am Nacken 


H, > H (Maximale Ko6rperhéhe in der Mitte des 
K6rpers 


Aus den Tabellen geht hervor, dass die maximale Korperhohe bei jugend 
lichen (50—100 mm langen) Individuen der beiden Arten vorwiegend (L. 
fabric bei 18 unter 25 Exempl.) oder ausschliesslich (L. medius bei 
20 unter 20 Exempl.) im Bereich des Nackens (H H,) liegt; bei mittel 
grossen (100—I50 mm langen) Exemplaren findet man die maximale Korper- 
hohe etwa im gleichen Verhaltnis sowohl am Nacken als am Bauche (L. 
fabricii bei 9 unter 16 Exempl., L. medius bei 5 unter 10 Exempl.) ; 
bei grossen (uber 150 mm langen) Exemplaren beider Arten liegt sie 
schliesslich vorwiegend im Bereich des Bauches (H < H,). Man sieht also, 
dass die Lage der maximalen Korperhohe zur Unterscheidung der beiden 
Arten unbrauchbar ist, insofern dieses Merkmal sich mit dem Wachstum 
verandert und diese Veranderungen bei den beiden Arten in derselben 
Richtung erfolgen. Fir MALMGREN hatten diese Unterschiede die Bedeutung 


eines der wichtigsten diagnostischen Merkmale, sein Fehler erklart sich 


dadurch, dess er die grosseren Exemplare von L. medius als [:xemplare 


von L. fabricii betrachtete (s. Anmerkung auf der Seite 399). 

Zwei weitere Merkmale, die von MALMGREN als diagnostisch wichtig  be- 
trachtet wurden, mtissen wir als solche aus denselben Griinden ablehnen, 
denn sie sind nichts anderes als Altersunterschiede grosserer Exemplare der 
beiden Arten: es sind dies die Merkmale: 

1 Wir sprechen von maximaler Korperhohe am Nacken sowohl in Fallen, in denen 
die Korperhohe am Nacken (/) diejenige in der Mitte (7/1) reell tbersteigt, als auch 
dann wenn die Hohe am Nacken derjenigen in der Mitte gleich ist; letzteres wird durch 


die Bezeichnung H > H; angegeben. Das befinden der maximale Korperhohe in der 
Mitte des Korpers (an den Enden der Brustflossen) wird bezeichnet durch H < Hi. 
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Form des Kopf es und go. der Breite der 


Interorbitaldistanz. 


Nach MALMGREN hat L. fabricii einen etwas zugespitzten Kopf (,,det 


nagot tillspetsade), wahrend L. medius einen mehr rundlichen Kopf mit 


r scharf abfallender Schnautze aufweist (... ,,trinda hufvudet med 

<rumbojd nos“, s. 521). KrGvER (18601—63, S. 280) bemerkt ebenfalls, 

medius einen ,ziemlich dicken*’ Kopf hat (,,Caput ... subcras- 

Die Untersuchung unseres Materials hinsichtlich dieses Merkmals 

indessen, dass gleichgrosse Individuen beider Arten sich nach diesem 

rkmal nicht unterscheiden lassen. 

sreite der Interorbitaldistanz. 

LL. fabricii geringer sei, als bei L. medius. Smirt 

5) fand hinsichtlich dieses Merkmals keine Unterschiede zwischen 

medius von MALMGREN. Unsere Nachprifung, die wir 

mplaren verschiedenen Alters und beider Arten vorgenom- 

die Smittsche Schlussfolgerung. Gleichgrosse [Exem- 

und L. medius lassen sich auf Grund der IJnterorbital- 


einander nicht unterscheiden 


‘rlange 
eeschlossenem Munde gewohnlich 
ven beide Kiefer von annahernd gleicher 
Autoren wird dieses Merkmal als ein wichtiges 
wischen L. fabricii und L. medius angegeben. Wir 
50 verschieden grosse Exemplare von L. 
die beiden Kiefer von _ vollig 
ief uber dem Unter 


} 


h. weniger als bei 50 % 


3 Ixemplaren 
uchten Individuen) war der Oberkiefer bedeutend 
Iss erwies sich dabei, dass die gleiche (oder fast 
Kiefer vorwiegend bei jugendlichen Exemplaren 
7 Exemplaren mit gleichgrossen Kiefern hatten 6 
erlange von hochstens 100 mm; von den 20 Exemplaren mit leicht 

‘tem Oberkiefer hatten 12 eine Korperlange von ebenfalls hochstens 
wahrend von den 23 Individuen mit bedeutend vorspringendem 
Oberkiefer nur 7 eine Korperlange von unter 100 mm hatten. Wir sehen 
also, dass bei der Mehrzahl der jugendlichen (bis zu 100 mm langen) Indi- 
viduen von L. fabricii die beiden Kiefer von oleicher oder fast von gleicher 
Lange sind, wie auch bei L. medius. Das Vorspringen des Oberkiefers findet 


man nur bei wenigen jugendlichen Exemplaren; es entwickelt sich erst mit 


ids 
eis 
~ 
met 19 
Verh 
fer Oberkieter ragt 
as hervor, bei 1. medius 
1 
Lange. Von der Mehrzahl « 
Unterscheidungsmerkmal ; 
ntersuchten in dieser | 
fabricu. Darunter waren 
eleicher Lange, bei 20 
12 
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dem spateren Wachstum des Individuums und ist fiir grosse Exemplare von 


L.. fabricii charakteristisch. Es gibt aber auch grosse Exemplare von L. 
fabricii bei denen das geringe Vorspringen des Oberkiefers manchmal er- 


halten bleibt (So_patov, 1923, S. 48). 


MERISTISCHE MERKMALE. 


11. Anzahl der Branchiostegalstrahlen. 


KROYER (1861-63) und GILL (1864) geben an, dass die Branchiostegal- 
membran bei L. fabricii 7 Strahlen, bei L. medius dagegen nur 6 Strahlen 
aufweist. Diese Angaben widersprechen aber der Diagnose der Art L. fabricii, 
fur welche Art Cuvier und VALENCIENNES (1836), spater auch CoLLettT 
die Zahl der Branchiostegalstrahlen 6 anfthhren (nach den Daten von Fa- 
bricius). Wir untersuchten die Anzahl der Branchiostegalstrahlen bei 20 
Ixemplaren von L. fabricii und 10 Exemplaren von L. medius. Alle L. 
fabricit hatten beiderseits je 6 Branchiostegalstrahlen. 7 [E-xemplare von L. 
medius hatten ebenfalls je 6 Strahlen, zwei Exemplare hatten 6 Strahlen 


auf der einen und 7 Strahlen auf der anderen Seite und 1 Exemplar hatte 


6 Strahlen auf der einen und 5 Strahlen auf der anderen Seite. 7 Branchio- 
stegalstrahlen werden bei L. fabricii offenbar ausserst selten gefunden. Der 
Fehler von Kr6yeER, der diese Zahl in die Diagnose von L. fabricti ein- 
fuhrte, beruhte wahrscheinlich (wie von Smitrr [1892] hingewiesen wurde) 
auf individueller Variation der Strahlenzahl, denn es standen ihm nur zwei 


I’xemplare dieser Art zur Verftigung. 


Anzahl der Brustflossenstrahlen (P). 


L.. fabricii hat gewohnlich in der Brustflosse 16 Strahlen, seltener 15 und 


sehr selten 17, wahrend L. medius nur 14, seltener 13 und noch seltener 15 
Strahlen in der Brustflosse aufweist. Dieses Merkmal wurde schon von 
REINHARDT (1838, S. 121) bei der Abgrenzung der Art Clinus (Lumpenus) 
medius eingefthrt; nach Rernuarpt hatte diese Art 14 Brustflossenstrahlen 
(? 14). Nach KrOvER (1861—63) hat L. medius 13, L. fabricii dagegen 
1: 5-16) Brustflossenstrahlen. Nach den spateren Autoren hat L. fabricii 
15—16 und L. medius 14 (13—15) Brustflossenstrahlen. Nur nach KNnipo 
WITSCH (1926, S. 100) soll L. fabricii 14—16 Brustflossenstrahlen haben. 
Wir untersuchten 53 Exemplare von L. fabricii und fanden bei 37 Indi- 
viduen 16, bei 15 Individuen 15 und bei einem Exemplar 17 Brust- 
flossenstrahlen. Sotpatov und SAvvatimsky (Manuskript) beschrieben 10 
Ixemplare, von denen 8 Individuen 16 und 2 Individuen 15 Brustflossen- 


strahlen hatten. Kr6yEeR (1861—63) beschreibt 2 Exemplare mit 15—16 
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Strahlen, SOLpATOV (1923) ebenfalls 2 Exemplare mit 15—16 Strahlen, 
RAss (1929) ein Exemplar mit 16 Strahlen. 

Das Gesamtmaterial umfasst also 68 Exemplare. Darunter finden sich 1 
Exemplar (1,5 % der Gesamtzahl) mit 17 Brustflossenstrahlen, 48 Exem- 
plare (70,5 %) mit 16 Strahlen, 19 Exemplare (28 %) mit 15 Strahlen und 
kein einziges Exemplar mit 14 Strahlen. 

Von L. medius wurden von mir 49 Exemplare untersucht. 40 dieser 
E-xemplare hatten in der Brustflosse 14; 5—13; 2—12( 7) und 2—15 Strahlen. 
SotpatTov und Savvatimsky (Manuskript) beschrieben 10 Exemplare, von 
denen 8—14 und 2—13 Brustflossenstrahlen hatten. KROYER (1861—63 
KERBERT (1887), EVERMANN und GoLpsporouGH (1906) und THIELEMANN 
(1922) beschrieben alle je 1 Exemplar mit 13—14 Strahlen; LUTKEN (1887) 
spricht (auf Grund eines einzigen Exemplars) von 14—15 Strahlen, Rass 
(1929) beschreibt auf Grund von 6 Exemplaren 13—15 Strahlen (4 [xemp- 
lare mit 14, I mit 15 und 1 mit 13 Strahlen). Die Daten beziehen sich also 


insgesamt auf 70 Exemplare. Darunter hatten 65 Exemplare (92,9 %) (12: 


13—14 und nur 5 Exemplare (7,1 %) 15 Strahlen. 
Daraus folgt, dass die Arten L. fabricii und L. medius nach der Zahl der 
Brustflossenstrahlen ziemlich gut differenzierbar sind; die erste Art hat 


I5—16(17), die zweite (127) 13—15 (15) Brustflossenstrahlen. Wie alle 


meristischen Merkmale, bleibt auch dieses Merkmal wahrend des Wachstums 


unverandert und ist fur die Diagnose dieser Arten durchaus geeignet. 
Ausser den vorstehend erorterten 12 morphomatischen und meristischen 
Merkmalen gibt es noch zwei Merkmale, von denen wir vereinzelte Literatur- 
angaben besitzen. So weist GUNTHER (1861) darauf hin, dass L. medius 
sich von L. fabriciit durch das Fehlen von Zahnen in den Gaumenknochen 
unterscheidet; JorDAN und EverMANN (1898) ftthren noch ein weiteres 
Merkmal an, namlich, dass bei L. fabricit das hintere [ende des Oberkiefers, 
im Unterschiede von L. medius, den vorderen Rand des Auges nicht erreichen 
soll. Co_ttetr (1880) bespricht eingehend den Hinweis von GUNTHER und 
gelangt zu der Schlussfolgerung, dass GUNTHER wahrscheinlich ein jugend- 
liches Exemplar von L. medius, das noch keine Zahne in den Gaumenknochen 
hatte, zur Verfugung stand, denn die Gaumenknochenzahne sind bei L. medius, 
wie auch bei L. fabricu, in der Kegel entwickelt. Das Vorhandensein von 
Zahnen in den Gaumenknochen wird auch von allen spateren Autoren, die 
sich uber den Zahnapparat von L. medius geaussert haben, bestimmt fest- 
gestellt. Was die Angaben von JorDAN und EvERMANN uber die geringere 
Ausdehnung des Oberkiefers bei L. fabricii (in der Richtung nach hinten) 
anbetrifft, so finden wir in der Literatur keine einzige Bestatigung dieser 


\ngabe, konnen aber, umgekehrt, den entgegengesetzten Hinweis von SoL- 
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DATOV (1923, S. 48) anftthren, namlich, dass der Oberkiefer seiner Exemp 
lare von L. fabricii den vorderen Rand des Auges erreichte. Unser Material 
zeigt hinsichtlich dieser beiden Merkmale keine Unterschiede zwischen L. 
fabricii und L. medius. Die Gaumenknochenzahne sind bei L. medius in der 
Regel entwickelt und hinsichtlich der Ausdehnung des QOberkiefers nach 


hinten zeigt L. fabricii ebenfalls keinen Unterschied vom L. medius. 


Die vorstehende Ubersicht der von verschiedenen Autoren zur Diffe 
renzierung von L. fabricii und L. medius vorgeschlagenen morphomatischen 
und meristischen Merkmale lehrt uns folgendes. Alle diese Merkmale zer- 
fallen in drei Gruppen: I. Merkmale, die auf allen Wachstumsstadien zur 
Unterscheidung der Arten L. fabricii und L. medius mehr oder weniger 
geeignet sind. II. Merkmale, die sich nur fiir die Unterscheidung von gr6és 
seren Exemplaren eignen, und III. fur unsere Zwecke vollig ungeeignete 
Merkmale. Zu der ersten Gruppe gehdrt das Merkmal (12) die Anzahl 
der Brustflossenstrahlen (P), die schon wahrend der Morphogenese fest- 
gelegt wird und sich mit dem Alter nicht verandert. Ausserdem konnen noch 
zwei Merkmale (2 und 3) vom Nutzen sein: die Farbung (2), (wenn man 
auch nicht vergessen darf, dass bei einzelnen Exemplaren von L. fabricii 
die fir L. medius charakteristische embryonale weissliche Farbung erhalten 
bleibt ) und zum Teil auch die Verbindung der unpaaren Flossen (3). 
Die zweite Gruppe umfasst vier Merkmale (1, 3, 4 und 10), die Korper- 
lange (1), die Verbindung zwischen den unpaaren Flossen (3), die Gleich- 
1 


massigkeit der Analflosse (4)' und das Verhaltnis der Kieferlange (10). 


Diese Merkmale verandern sich mit dem Alter und eignen sich nur fur 


die Unterscheidung von grosseren Exemplaren; jugendliche L. fabricii und 


I.. medius, deren Korperlange hochstens 100 mm betragt, lassen sich dagegen 
nach diesen Merkmalen voneinander nicht (oder nur sehr schwer) unter- 
scheiden. Alle diese Merkmale bleiben bei L. medius (infolge des Wachs- 
tumsstillstandes) lebenslanglich erhalten; in der Entwicklung von L. fabricii 
bilden sie nur ein vortibergehendes Stadium, insofern L. fabricii grossere 
Masse erreicht und eine Reihe entsprechender Unterschiede erhalt. Die 
dritte Gruppe besteht aus fini Merkmalen (6, 7, 8, 9 und 11): Form der 
Brustflosse (6), Lage der maximalen Korperhohe (7), Form des Kopfes (8), 
Interorbitaldistanz (9) und Anzahl der Branchiostegalstrahlen (11). Nach 
diesen Merkmalen konnen wir die Arten L. fabricii und L. medius voneinander 
nicht unterscheiden. 

' Wie aus der Analyse dieses Merkmals hervorgeht, handelt es sich hier bis zu 
einem gewissen Grade um eine divergente durch den Einfluss des Geschlechts 


dimorphismus komplizierte Trennung der Arten L. fabricii und L. medius im Prozess 
des Wachstums. 
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PLASTISCHEN MERKMALE.! 


Kor per hoh 


JORDAN EVERMANN (1898) haben daraut hingewiesen, dass die Kor- 
perhohe von L. fabricit in der Totallange 11 bis 15 Mal enthalten ist (d. h. 
6,7 % der Totallange betragt), bei L. medius bildet sie dagegen nur einen 
Zehntel der Totallange, d. h. to %. Nach KNIPOWITSCH ( 1920) ist die Kor- 
perhohe der jugendlichen L. fabricii in der Totallange manchmal weniger 


als 11 Mal enthalten, die der L. medius dagege 11 Mal (was 10 


e unserer Untersuchungen finden sich 


Korperhohe von gleichgrossen [ndividuen 


te der Korper- 


( Korper 

bedeutend ist un ich < - Grenze der reellen 
der dritten 

die sich in der 

ochwankungsampi 


ebenfalls 


rial be ziehenden 
Messungen) zusammen- 
in Mittelwert (Durch- 


i 


Tabellen angefuhrten Zahlen sind der Beilage 2 entnommen (Mittel- 
es [M] und ihre Standartfehler [m]). 


110 
KASS 
B. DIE 
a I 
% betragt 
Die Resultat in 2, wo wi 
menstellen 
VOL. 
Lapeite 2 L 
102¢ 
l-ergleich der Korperholhe ,,] (an nfang von D 
| I] II] IV V V1 VII 
pen 
5 75 7&5—100 125—150 I5 175 175—200 200—225 
fabr 8,02 +0,12 8,08 +0,19 7,90+0,16 7,92+0,17 7,76+0,09 7,0+0,23 6,85 40,25 
medius 4 9,14 +0,29 9,08 40,16 8,33 12 8,15 
M V7 
” 
Man sieht aus der Tabelle, dass die Differenz der Mittelwertc [I 
hohe in den pbeiden 
lange 5 10O m1 un 
Differenz befindet (rati 
ren nae ra 
la Nn 
vierten Uruppe wieder 
uden dieses Merkmals fallen in den angefuhrten Altersgruppen 
Die plastis n Merkmale (Merkmale der Korperproportionen) sind wuberall als 
Indices ausgedruckt (die Messungen der gegebenen Korperteile sind in Prozenten det 
lotallang gvegeben) Die sich auf das ganz¢ verwertet Mate 
sind am Ende des Textes in der Beilage Nr. 1 (Tabelle det 
eestellt. Fi ed \ltersgruppe wurde ur jedes Merkmal 
schnittindex M“) und sein Standartfehler (,m“) berechnet (Beilage Nr. 2). Die 
Ermittelung des reellen Wertes der Unterschiede erfolgt fur jedes Merkmal durch 
en Verglei ler M-Diff. (Differenz der Durchschnittindices) und der m-Diff. (des 
M-Dift 
Standartfehlers der M-Diff.). Das Verhaltnis r (ratio) ist massgebend fut 
m-Diff. 
lie Realitat des entsprechenden Unterschiedes: ist r > 3, so wird die Differenz als reell 
petrachtet, ist r< 3, so bleibt die Differenz innerhalb der Fehlergrenzen der Be 
rechnung 
2 Die in uns¢ 
werte det Indi 
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zum ‘Teil zusammen. So betragt z. B. die Korperhéhe von L. fabricii in der 
|. Altersgruppe (50—75 mm) 7,0 bis 9,4 % der Korperlange, von L. medius 

6,9 bis 10,1 %. In der I]. Gruppe (75—100 mm) schwankt die K6rper- 
hohe bet L. fabricii zwischen 7,2 und 9,0 %, bei L. medius betragt sie 7,8 
bis 10,2 % der Totallange des Korpers. Bei der Musterung der Korperhdhe 
der entsprechenden Altersgruppen der beiden Arten (s. ‘Tabelle) wird es 
klar, dass die Korperhéhe der beiden Arten mit dem Wachstum relativ 
abnimmt. Insofern L. fabricii eine gréssere Lange erreicht als L. medius, 
geht bei ihm dieser Prozess weiter als beim letzteren, und die Korperhdhe 
betragt bei den Individuen der VII. Gruppe nur 6,85 % der Totallange. 
ben daraut beruht die Differenz, die von den Autoren angegeben wurde, 
die die Unterscheidung von L. fabricii und L. medius nach der Korperhohe 
fur moglich hielten. 

Zusammenfassend kann folgendes gesagt werden. Jugendliche (hochstens 


100 mm lange) und zum Teil auch mittelgrosse (125—150 mm lange) 


xemplare beider Arten lassen sich nach dem Merkmal der Korperhohe nur 


schlecht unterscheiden. Beide Arten zeigen mit dem Wachstum eine parallel 
fortschreitende relative Abnahme der Korperhohe. Die geringere Korperhohe 
von L.. fabricii, die von einigen Autoren angegeben wurde, tritt erst bei gros 
seren Individuen auf. Der Unterschied beztiglich dieses Merkmals kommt 
dadurch zustande, dass L. fabricit eine grossere Lange erreicht als L. medius 
und sich dementsprechend wahrend langerer Zeit im Sinne der relativen 


\bnahme der Korperhohe verandert. 


Koptflange. 


Nach Kr6yeER (1861—63) und JorpDAN und EVERMANN (1808) betragt 
die Kopflange von L. fabricii 11,1 ! 8—1/g) der Totallange, von 
LL. medius dagegen 16,7 % 6). Nach anderen Autoren (COLLE?TT, 1880) 
betragt bei L. medius die Kopflange der jugendlichen Exemplare 18,5 
19,2 % (1/5,2—1/5,4), der erwachsenen Exemplare 16,7—18,2 % (1/5,: 
1/6) der Totallange. 

Die Untersuchung unseres Materials zeigt indessen, dass gleichgrosse In- 
dividuen von L. fabricii und L. medius sich in Bezug auf die Kopflange 
voneinander nicht unterscheiden. Tabelle 3 zeigt, dass die entsprechende 
Differenz zwischen gleichgrossen [.. fabricit und L. medius in allen Alters- 
gruppen geringer ist als der Wert des wahrscheinlichen Fehlers (r < 3), 
d. h. praktisch nicht zu erfassen ist. 

Die Tabelle zeigt auch den Verlauf der Veranderungen der Kopflange 
wihrend des Wachstums des Fisches. Wie die K6rperhohe, nimmt auch die 
Kopflange mit dem Wachstum relativ ab, wobei dieser Prozess bei den beiden 
Arten vollig parallel verlauft, bei L. fabricii aber, insofern er grossere Dimen- 
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Tabelle 3. 
Vergleich der Kopflange (,,LC*). 


I] IT] IV V Vil 


100 IOO—125  125—I150 150-175 175-200 200—225 


/ 


Gruppen 


fabric +0,23 17,92+0,19 17,00+0,27 16,80+0,36 16,00+0,14 15,01+0,50 14,19 40,15 


medius 19,54+0,40 18,362 54 16,33+0,48 15,45 


0,5 


sionen erreicht, weiter geht als bei L. medius. Unsere Arten konnen nach 
Kopflange, offenbar, nicht difierenziert werden. Der Umstand, dass 
KROYER dieses Merkmal in die Diagnose dieser Arten eingefuhrt hat, erklart 


sich dadurch, dass ihm nur grosse Exemplare von L. fabricii (11” und 9 % 
d. h. etwa 279 mm und 241 mm) zur Verfugung standen, die naturlich einen 
kurzeren Kopf hatten, als das bedeutend kleinere Exemplar von L. medius 


(5 4", d. h. 140 mm), mit dem sie von KROYER verglichen wurden.! 


Anteanatldistanz (AA 


Nach REINHARDT (1838) liegt der After bei L. medius etwas weiter nach 
hinten als bei L. fabricii. KrGyER (1861—63) schreibt, dass der After bet 
L. fabricii etwas weiter nach hinten, bei L. medius aber bedeutend weiter 
nach hinten von der Grenze des vorderen Korperdrittels liegt. Wie das vor- 
angehende, wurde auch dieses Merkmal von den Autoren wahrscheinlich 
auf Grund eines Vergleichs grosserer Individuen von L. fabricii mit kleineren 
-xemplaren von L. medius beschrieben. Tabelle 4 zeigt, dass es praktisch 
unmoglich ist, gleichgrosse Individuen von L. fabricii und L. medius auf 


Grund dieses ] , Differenzen hier die Gren- 


zen des wahrscheinlichen Fehlers nicht tberschreiten (r < 3). Wie die Kopf- 


lange, nimmt auch die Anteanaldistanz bei beiden Arten mit dem Wachstum 


relativ ab. Der entsprechende Unterschied, der KrOvER und REINHARDT 
den Anlass gab, den Wert der Anteanaldistanz als ein diagnostisches Merk- 
anzufuhren, bildet nur die Folge des grosseren Wachstums von L. 
fabricii. 
«. 
Vergleich der Anteanaldistan:z 
IT] | VII 
100—125 5 75 200 — 225 
41,90+0,43 41,40 2 38,50+0,47 38,00+0,86 
41,90+0,47 41,344 


0,04 


Dinge wohl auch bei JorpaNn und Evi 


Id 
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16. Lange der Brustflossen (LP). 


Nach Reinnarpr (1838, S. 114) und Kr6yer hat L. fabricii etwas klei- 


nere Brustflossen als L.. medius; ihre Lange betragt bei L. fabricii 1o—9,1 % 


(1/10—1/11) der Korperlange statt 12,5 % (1/8) bei L. medius. Tabelle 5 


enthalt unsere Daten tiber die Brustflossenlange von L. fabricii und L. medius. 


Ta bell 
Vergleich der Brustflossenlinge (,,LP**). 


Gruppen I] IT] Iv V VI Vil 
100 125 [150 I5O0—175 175— 200 200 
L. fabricii . . 15,652 5 15,3340,30 14,10+0,27 13,88+0,12 14,00+0,34 12,30+0,47 
IL. medius . ,50+0,38 12,90+0,28 11,67 +0,31 F225 
M, 


Va; 


Man sieht aus der Tabelle, dass auch die Brustflossenlange, wie die vor- 
stehend besprochenen Merkmale, bei den beiden Arten mit dem Wachstum 
relativ abnimmt. Das Tempo der Veranderung (der relativen Abnahme der 
rustflossen) ist bei den beiden Arten -verschieden. Aus der Betrachtung 
der ‘Tabelle folgt, dass die Brustflossen bei L. medius sich relativ rascher 
verandern, als bei L. fabricii. Wahrend L. fabricit und L. medius in den 
ersten Altersgruppen (bis 100 mm s. Tab. 5) praktisch nicht differenzier 
bar sind (r < 3), beginnt von der II]. Gruppe, dank dem intensiveren Tempo 
der relativen Verktirzung der Brustflosse bei L. medius als bei L. fabricii, die 
Trennung der beiden Arten. Weiter werden die grosseren Exemplare von 
I.. fabriciit (schon ausserhalb der Wachstumsgrenze von L. medius) hin 
sichtlich der Brustflossenlange den erwachsenen L. medius durchaus ahnlich 
(,,.UP der VII. Gruppe von L. fabricii LL. medius IV. Gruppe). Bei noch 
grosseren |. fabricit wird die Brustflosse relativ kurzer, als bei L. medius. 

Zusammentassend lasst sich folgendes sagen. Das Merkmal der Brust- 
flossenlange ist zur Differenzierung der Arten L. fabricii und L. medius 
unbrauchbar. Jugendliche Individuen lassen sich auf Grund dieses Merkmals 
nicht unterscheiden, wahrend die entsprechenden Unterschiede der mittel 
grossen Individuen durch verschiedenes Tempo der Veranderungen bedingt 
werden. Diese Unterschiede im Tempo bestehen darin, dass L. medius schon 
bei verhaltnismassig geringer Korperlange eine relativ sehr starke Verkur- 
zung der Brustflosse erreicht, wahrend dieselbe Verkturzung sich bei L. 
fabricii erst bei betrachtlich grosserer Korperlange ausbildet. Beide Arten ver 
andern sich in derselben Richtung, aber L. medius tberholt zunachst L. 
fabricii; spater wird dagegen L. medius (infolge des Stillstandes in seinem 


Wachstum) von L. fabricii eingeholt und tiberholt. 
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i7, Das Verhaltnis der Brust und Schwanzflossen- 
lange. 

Nach den Diagnosen von KROYER (1561 03) sind die Brustflossen bei L. 

ricii kurzer, bei L. medius dagegen langer als die Schwanzflossen. Auch 

nach KNIpowiTscH (1926) sind bei L. fabricii die Brustflossen kirzer als 

lie Schwanzflosse (S. 100). Tabelle 6 gestattet eine Orientierung in unserem 


Material. 


Tabelle 6 


ygleich der Lange der Brust- und Schwanzflossen. 


Gruppen I IV VII IV 
50—75 125 150 200 225 125 I50 
Lange d. P LP 15,05 0,15 132,88 +0,12 0.29 15,73240,29 11.0 0,3! 
Lange d. ( 10,16 +0,29 9,70£0,33 11,1320,54 10,96+0,25 11,83+0,76 
V7, M 
16,6 11,9 0,4 12,6 
\ a 7 


Die Tabelle zeigt, dass die Brustflossen bei den beiden Arten zunachst 
langer sind als die Schwanzflossen. Mit dem Wachstum nehmen aber die 
Brustflossen relativ starker ab als die Schwanzflosse, und die Lange der 
Flossen gleicht sich bei den beiden Arten aus. Bei L. fabricii ertolgt dieser 
Ausgleich der Flossenlange bei einer Korperlange von etwa 200 mm (VI. 
Vil. Gruppen) ; bei L. medius geht dieser Prozess rascher und die Flossen 
gleichen sich bei einer Korperlange von 125—150 mm aus (IV. Gruppe). 
Bei grosseren L. fabricii geht der Prozess der relativen Abnahme der Brust- 
flossen nicht selten noch weiter, und sie bleiben in Bezug auf ihre Dimen- 
sionen hinter der Schwanzflosse zurtick. (Wir sehen dies z. B. bei den 


Nr. 3. 4. 5. 6. 7.1 der VII. Gruppe, bei denen die Langen der Brust- 


flosse = 10,2, 11,6, 10,8, 10,7, 11,2 %, wahrend die entsprechende Langen 
der Schwanzflosse = 12,4, 13,0, 11,7, 12,6, 11,6 % betragen. Als KrOYER 


seine Diagnosen zusammenstellte, standen ihm, wahrscheinlich, gerade solche 


Exemplare zur Verfugung). 


i. Lange der Bauchflossen (LV). 


Nach den Diagnosen von KROYER unterscheiden sich L. fabriciit und L. 
medius nach der Lange ihrer Bauchflossen (LY): die Bauchflossen von L. 
fabricii betragen etwa 1/30 der Korperlange (3,3 %), die Bauchflossen von 
IL. medius etwa 1/20 (5 %). 

Die an Hand unseres Materials zusammengestellte Tabelle 7 zeigt, dass 


im Bereich der ersten Altersgruppen (bei Korperlange von hochstens 100 mm) 


1S. Beilage Nr. 1 
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Tabelle 7° 
Vergleich der Linge der Bauchflossen (,,LV“). 

Gruppen I I] II] Vil 
50—7 757-100 100 5 5 5 §-—-200 200-225 
L. fabricii . 6,28 +0,22 6,30-40,38 6,45+0,21 6,25 +0,3 595 98+0,15 4,81 40,15 


L. medius . 6,64+0,26 5,94%:0,18 5,25+0,13 4,95+0,21 
M, M, 
= 0,9 4,1 3,0 
Va, 
die beiden Arten auf Grund der Bauchflossenlange nicht zu unterscheiden 


sind (r <3). In der III. Gruppe haben wir schon eine Trennung infol 


ge 


des rascheren Tempos der relativen Abnahme der LY bei L. medius. L. 
medius haben in den Gruppen Iil—V kleinere Brustflossen, als L. fabricii. 
LL. fabricit wachst indessen weiter und verandert sich in derselben Richtung, 
so dass er L. medius einholt und wtberholt, und bei grossen Exemplaren 
von L. fabricii sind die Bauchflossen kleiner als bei L. medius. 

Daraus folgt, dass die Lange der Bauchflossen als diagnostisches Merkmal 
zur Unterscheidung der Arten L. fabricii und L. medius nicht verwertet 
werden kann. Die jugendlichen Individuen dieser Arten lassen sich auf Grund 
des angefthrten Merkmals voneinander nicht unterscheiden, desgleichen auch 
die grosseren Individuen von L. fabricii von kleineren Individuen von L. 


medius (vgl. L. fabricii aus Gruppe V und L. medius aus Gruppe II—II1). 


i979. Augendiameter (DO). 


Nach Kroyer (1861—63) betragt der horizontale Augendiameter bei L. 
fabricii 1/5 der Kopflange, bei L. medius dagegen 1/4 der Kopflange (nach 
unserer Berechnung der KrOyeRschen Messungen betragt dies fur L. fabricii 
2,5-—2,2 % und fur L. medius 4,2 % der Totallange). 

Obgleich diese Angabe von KROYER ganz vereinzelt geblieben ist, gehort 
doch der Augendiameter nach unseren Untersuchungen zu den wenigen 
Merkmalen, nach denen L. fabricii und L. medius auf allen Wachstums- 
stadien in der Tat reelle Unterschiede aufweisen. Die Differenz besteht schon 
in der I. Altersgruppe, d. h. sie entwickelt sich schon wahrend der Morpho- 
genese, vor dem Beginn der Wachstumsperiode. 


Unsere Befunde sind in Tabelle 8 zusammengestellt. 


Tabelle 
Vergleich des Augendiameters (,,DO“),. 
I] IT] [V V VI Vil 
50-75 75—I00 100—125 125—I50 I50—175 175—200 200-225 


L. fabricii . 3,98+0,09 3,87+0,14 3,65+0,10 3,56+0,09 3,5040,08 3,10+0,09 2,75+0,05 


L. medius . 4,87+0,08 5,16+0,11 4,62+0,12 4,47 40,16 3,85 


752 4,8 6,1 
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Man sieht aus der Tabelle, dass der Augendiameter, wie die vorstehend 
besprochenen Merkmale, bei den beiden Arten mit dem Wachstum relativ 
ibnimimt.’ Diese Abnahme beginnt aber (nach dem Abschluss der Morpho- 
genese) an verschiedenen Ausgangspunkten; bei L. fabricii von dem Wert 
3.98 % (Schwankungsamplitude bei 13 Exemplaren von 3,3 bis 4,4 %), bei 
L. medius dagegen von dem Wert 4,87 % (Schwankungsamplitude bei 13 
Ikxemplaren von 4,4 bis 5,4 %). Die Unterschiede des Augendiameters finden 
thren Ausdruck nicht nur in Mittelwerten. Tabelle 9 zeigt, dass auch die 
individuellen Variationen bei gleichgrossen L. fabricii und L. medius grés- 


stenteils nur ein ganz kleinwenig sich uberdecken 


hwankungsamplituden des Augendiameters (in % der Totailinge). 


I] IT] VI VII 
mtu CT) 

PI I0O0 100 5 : 150 150 f 75 200 200 225 
fabricii 3,3 : 2,5—3, 2,5 


medius 
50 7 100 | I25 


Anzahl der Exemplare, die} 
extreme Variationen dar-}L. fabric . I(voni3) 2(vonI2) I(vonIo) O(vonI0o) 2(vonIo 


tealle he 3den . 
stellen, welche bei medius . 1(von13) 2(voni1) 6(von15) o(von6 I (von 2 


Arten sich tiberdecken 


Daraus folgt, dass die Grosse des Augendiameters ein gutes Merkmal fur 
die Unterscheidung der Arten L. fabricii und L. medius abgibt und zwar 


insbesonders fur jugendliche [Exemplare, die auf Grund anderer Merkmale 


schwer differenzierbar sind 


des Augendiamete 


Schnauzenlange ,AO** 


der Diagnose von KROYER (1861—63) ist der horizontale Augen 

neter bei L. fabricit kurzer als die Schnauzenlange, wahrend er bei L. 
nedius dagegen die Schnauzenlange uwubertrifft. Nach der Untersuchung 
unserer Exemplare mussen wir anerkennen, dass dieses Merkmal fur die 
Unterscheidung von L. fabric .. medius durchaus geeignet ist. Das 


Verhaltnis des Augendiameters und der Schnauzenlange hangt von der 


Mittelwertes in der zweiten Gruppe (5,16) von L. medius im 
Gruppe (4,87) bildet keinen Widerspruch. Die Analyse der 
oT, dass sie den Wert des wahrscheinlichen Fehlers bedeu- 


0,29 


O,14 


V0,08* + O14; 7 
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Grosse des Auges ab. Wie vorstehend gesagt, ist der Augendianieter bei den 

untersuchten Arten verschieden; die Differenz der beiden Arten hinsichtlich 

des zur Rede stehenden Merkmals lasst sich also auf die Differenz der 

Augengrosse zuruckftthren. Es gibt indessen Falle, in denen es bequemer ist, 

die beiden Arten nach dem Verhialtnis zwischen dem Augendiameter und 

der Schnauzenlange zu unterscheiden, als nach der Gr6ésse des Augen- 

diameters, so dass das zur Rede stehende Merkmal durchaus beachtens- 
wert ist. 

Die Analyse unseres Materials ist in der Tabelle 10 widergegeben. Man 
sieht aus der Tabelle, dass die Schnauzenlange bei L. fabricii auf allen 
Wachstumsstadien grosser ist als der Augendiameter, wahrend bei jugend- 
lichen Individuen (Gruppe I) von L. medius diese beiden Grossen annahernd 
gleich sind (die Differenz liegt bedeutend unter dem Werte des wahr- 
scheinlichen Fehlers: r << 3), wahrend bei erwachseneren Individuen (Gruppe 
IV) die Schnauzenlange bedeutend kleiner ist als der Augendiameter. Dieses 
Merkmal ist also, neben dem vorangehenden, durchaus geeignet fir die 


Unterscheidung der beiden Arten. 
b elle to. 
Vergleich des Augendiameters und der Schnausenlange ,,AO 


Gruppen 


50-75 


Augendiameter 3 3,564 175 40,05 4,87 40,08 


Schnauzenlange . 3.88 4 4,98 40,16 
M, M, 


0,6 


Vm, + my 


Ausser den schon besprochenen acht plastischen Merkmalen (Nr. 13—20), 
die von verschiedenen Autoren fiir die Unterscheidung der Arten L. 
fabriciit und L. medius vorgeschlagen wurden, untersuchten wir unsere Arten 
noch auf zwei weitere Merkmale, namlich die Hohe des Kopfes (21) und 


die Antedorsaldistanz (22 


ay. Oop fhohe. 


Gemessen wurde die Kopfhohe im Bereich des Mittels des Auges, wobe1 
als unterer Punkt der Messung der vorspringende Winkel des Unterkiefers 
diente. Wie das vorangehende, ist auch dieses Merkmal zum Teil von der 
Grosse des Augendiameters abhangig. Es eignet sich deswegen fur die Unter- 
scheidung jugendlicher Individuen von L. fabricii und L. medius. Tabelle 11 


zeigt, dass die jugendlichen Exemplare beider Arten (Gruppe I und II, 


A. Z. 1936. 


S 
I IV VI IV 
50-75 125 150 200-225 125 [50 
4,47 +0,16 
5> 552 o, 3,04 
27. 23 
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Korperlange bis 100 mm) sich nach der Kopfhohe bedeutend unterscheiden. 


Bei jugendlichen L. medius ist der Kopf hoher als bei jugendlichen L. fabrici 


(die Differenz zwischen Individuen der zwei ersten Altersgruppen dieser 


Tabelle 11. 
Vergleich der Kopfhohe (iam Bereich des Auges) ,,HC“. 
I] IT] [V V VI Vil 


Gruppen 
75 100 tere) 125 125 150 150 


75 175—200 200—2 


. fabricii 81+0,29 6,29+0,14 6,4440,21 6,47+0,22 6,4540,19 5,75+0,26 5,46 


medius . 8,76+0,31 8.50+0,24 7,45+0,26 7,00-40,14 6,50 


4,6 3,4 


\rten ubersteigt den Wert des wahrscheinlichen Fehlers [r > 3]). Wie aus 
der Tabelle hervorgeht, gleicht sich indessen diese Differenz in der dritten 
und besonders in der vierten Altersgruppe aus, und die erwachsenen L. medius 
(Korperlange uber 100 mm) sind nach diesem Merkmal von gileichgrossen 
L.. fabricii nicht zu unterscheiden. Das Gleichwerden der Kopfthohe von L. 
fabricii und L. medius mit dem Wachstum wird, anscheinend, durch fol- 
gende Umstande bedingt. Die verschiedene Kopfhohe der jugendlichen In- 
dividuen hangt, wahrscheinlich, mit der Differenz des Augendiameters zu- 
sammen, der bei jugendlichen Individuen im Verhaltnis zu dem ganzen 
Kopfe viel grOsser ist, als bei erwachsenen Exemplaren. Wahrend des 
Wachstums des Fisches nimmt das Auge relativ starker ab als die anderen 
Koptteile, und sein Durchmesser hort auf, die relative Kopfhohe zu bestim- 
men. Die exakte Messung der Kopfhohe gelingt leider nicht immer, denn 
die Individuen des Genus Lumpenus weiten nicht selten ihre Kiemendeckel 
bei der Fixation ausserordentlich stark aus. Dieses Merkmal ist aber insofern 
bequem, als es uns gerade in die Lage versetzt, jugendliche Individuen beider 
Arten, die sich sonst nach anderen Merkmalen sehr schwer unterscheiden 


lassen, zu differenzieren. 


Antedorsaldistanz 


Fur die Unterscheidung gleichgrosser L. fabricii und L. medius erwies 


sich dieses Merkmal als unbrauchbar (s. Tabelle 12). 


Tapelle -12. 
Vergleich der Antedorsaldistanz ,,AD“. 
Gruppen 
175—200 200—225 
. fabricii 18,50+0,2 ,8340,23 17,0040, ,40+0,38 16,32+0,20 15,10+0,31 14,06+0,19 
. medius . . 20,004 ),64+0,45 18,23+0,2: 567 £0,’ 16,00 


M, 


Vm, + 


M, WV, 
Vm, + my 
2, 
L 
m— 
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> 
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Tabelle 12 zeigt, dass die Antedorsaldistanz wahrend des Wachstums bei 
den beiden Arten relativ abnimmt und dass gréssere Individuen eine relatiy 
geringere Antedorsaldistanz besitzen als kleinere Exemplare. 
Ausser der erorterten Merkmale haben wir noch zwei Merkmalen; die 
Hohe des Korpers beim Anfang der Analflosse (,,H,‘‘) und die minimale 


Korperhohe (,,h‘‘) untersucht. Diese Merkmale aber zeigen keine wesentliche 


Verschiedenheiten zwischen den untersuchten Arten. Zwar haben die junge 


LL. medius oft etwas grossere Hohe beim Anfang A, als L. fabricii, kommt 
aber dieser Unterschied hauptsachlich in Mittelwerten vor und tiberdecken 
sich individuelle Variationen stark eineinander. Wegen weniger diagnostischen 
Werte der Merkmalen ,,H,“ und ,,h“ fiir die Arten L. fabricii und L. medius 


ist die detaille Beschreibung dieser Merkmalen unnotig. 


Die besprochenen plastischen Merkmale (Nr. 13—22) zerfallen (wie 
auch die morphomatischen Merkmale) in drei Gruppen: I. Merkmale, die zur 
Unterscheidung der Arten L. fabricii und L. medius auf allen Wachstums 
stadien brauchbar sind, IJ]. Merkmale, die sich nur fiir die Unterscheidung von 
grosseren Exemplaren eignen und III. fiir unsere Zwecke ganzlich ungeeig 
nete Merkmale. 

Zu der ersten Gruppe gehoren die Merkmale (19), (20) und (21): der 
Augendiameter, das Verhaltnis des Augendiameters zu der Schnauzenlange 
und die Kopfhohe.t Die Unterschiede der beiden Arten nach diesen Merk- 
malen bilden sich schon wahrend der Periode der Morphogenese aus. Die 
zweite Gruppe besteht aus den Merkmalen (13), (14), (15), (22), zum Teil 
auch (16), (18) und (21). Diese Merkmale sind die folgenden: Korperhohe 
(13), Kopflange (14), Anteanaldistanz (15), Antedorsaldistanz (22), Brust- 
flosseniange (16), und Bauchflossenlange (18). Zu der dritten Gruppe gehort 
das Merkmal (17) Verhaltniss der Brustflossen- und der Schwanzflos- 
senlange. 

Ausser den erorterten 12 (14) morphomatischen und meristischen Merk- 
malen und 10 plastischen Merkmalen finden wir in der Literatur keine Hin- 
weise auf irgendwelche anderen Unterschiede dieser beiden Arten, die hier 
eine Besprechung verdienen wurden. 

1 Dieses Merkmal ist nur fur jungeren Gruppen geeignet. 

? Die Ausserung von KrOyER (1861—63), dass die ,,Squamae“ bei L. fabricii ,,juxta- 
positae vel subimbricatae“ sind, wahrend L. medius sich durch ,,squamae vix vel im- 
bricatae“ auszeichnet, ist ausserst subjektiv. Die Unterscheidung der ,,squamae subim- 
bricatae“ von den ,,squamae imbricatae“ ist sehr unzuverlassig und willkurlich, so dass 
dieses Merkmal keine Beachtung verdient. Die einzelnen Unstimmigkeiten der ver- 
schiedenen Autoren hinsichtlich der Strahlenzahlen der unpaaren Flossen werden durch 
die spateren Daten vollig aufgehoben. Hinsichtlich der Strahlenzahlen in den unpaaren 
Flossen gibt es zwischen L. fabricii und L. medius fast gar keinen Unterschied. 
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Die von uns besprochenen 22 (24) Merkmale bilden systematische Grund- 
merkmale der Arten L. fabricii und L. medius, die in die Diagnosen dieser 
Arten aufgenommen wurden. 

Der Vergleich der beiden Arten hinsichtlich dieser Merkmale auf ver- 
schiedenen Wachstumsstufen lehrt, dass nur ein Teil dieser Merkmale sich 
zur Unterscheidung der Arten L. fabricii und L. medius auf allen Wachs- 
tumsstadien eignet. 

Diese Merkmale sind konstant: die entsprechenden Unterschiede ent- 
wickeln sich schon gegen das Ende der Morphogenese und bleiben wahrend 
des ganzen Lebens der Individuen (wahrend der ganzen Wachstumsperiode ) 
erhalten. 

Die meisten Merkmale, die die scharfen augenfalligen Unterschiede der 
beiden Arten bedingen, eignen sich nur fur die Unterscheidung grosserer 
[.. fabricii und kleineren L. medius. Diese Merkmale zeigen Altersveran- 
lerungen (,,Altersmerkmale“), und die grosseren L. medius konnen hin- 
sichtlich dieser Merkmale mit L. fabricii verwechselt werden; desgleichen 
kleinere L. fabricit mit L. medius. 

Die konstanten Merkmale sind nicht auffallend, und die Abgrenzung von 
L. fabric und L. medius erfolgte zum ersten Mal durch Rernnarpt (1838) 
auf Grund einer grosseren Anzahl von auffalligeren ,,Alters‘‘-merkmalen. 
Auch von den spateren Autoren wurden diese beiden Arten ebenfalls vor- 
wiegend nach Altersmerkmalen differenziert. 

Die scharferen Unterschiede der beiden Arten entwickeln sich also nur 
postembryonal, wahrend der Wachstumsperiode; dies spricht fiir eine un- 
langst eingetretene Trennung unserer Arten. 

Trotz der nahen Verwandtschaft unserer Arten steht ihre Selbstandigkeit 
ausser jedem Zweifel. Eine der Hauptbedingungen der Selbstandigkeit einer 
Linnéschen Art ist (nach D6OpERLEIN, 1901, S. 412) das Vorhandensein 
scharfer Unterschiede der konstanten ,,Hauptform‘ von entsprechenden 


Hauptformen der verwandten Arten (es kommen dabei geschlechtsreife 


Exemplare in Betracht) und das Fehlen von Ubergangsformen. Wie vorste- 


hend nachgewiesen, zeigen die Arten L. fabricii und L. medius konstante 
Unterschiede hinsichtlich einiger Merkmale. Beim Vergleich geschlechtsreifer 
Individuen (der Hauptformen) der beiden Arten kommen zu den wenigen 
konstanten Unterschieden noch eine Reihe scharfer und zahlreicher Alters- 
differenzen hinzu (denn die geschlechtsreifen Individuen von L. fabricii sind 
erosser als geschlechtsreife L. medius). Infolgedessen sind geschlechtsreife 
(grosse) L. fabricii von geschlechtsreifen kleineren L. medius gewohnlich 
cut differenzierbar (und mit ihnen durch keine Ubergangsformen verbunden). 

Auf Grund des Dargelegten lassen sich diagnostische Merkmale fir die 
Arten L. fabricii und L. medius mit Berticksichtigung der Wachstums- 


veranderungen aufstellen. Es empfiehlt sich, gesonderte Bestimmungstabellen 
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fur die Haupt- oder Grundformen (resp. fiir mehr oder weniger geschlechts- 


reife Exemplare [iiber 100 mm 


100 mm|]) zu geben. 


Lange] und fur junge Exemplare [unter 


Diagnose. 


Exemplare von uber 100 mm. 


L. fabricu. 

Farbung in der Regel bunt. Braun- 
liche Grundfarbe. Zerstreute braune 
Flecken, deren Form auf den unpaa- 
rigen Flossen rundlich, auf den Sei 
ten unregelmassig ist. Man sieht aber 
blass pigmentierte 


manchmal auch 


I’xemplare. 
Die Enden der Dorsal- 


und Analflossenstrahlen erreichen den 


hinteren 


Anfang der Schwanzflosse nicht oder 
nur Raum. Die unpaaren Flossen sind 


gewodhnlich miteimander durch eine 


Konnektivmembran nicht verbunden, 


weil die Membranen der Dorsal 


und Analflossen den Anfang der 


Schwanzflosse nicht erreichen. 


Die Analflosse ist gewohnlich von 


mehr oder weniger gleichmassiger 


Hohe. 
Der Oberkiefer 


schlossenem Munde gewohnlich etwas 


springt bei ge 


hervor. 

Die Anzahl der Brustflossenstrah 
len ist 16—15, selten 17 

Die Korperhohe (uber dem Beginn 
der Dorsalflosse) betragt gewohnlich 


weniger als 8 % der Totallange. 
Der 


immer 


betragt fast 


Augendiameter 
weniger als 4 % der Total 


linge. 


L. 
blass, gelblich mit un- 


Flecken aut 


karbung 


scharfen dem Korper 
und den unpaaren Flossen oder gianz 


lich ohne Flecken. 


Die Enden der 


und 


hintercn Dorsal 


Analflossenstrahlen  ersirecken 
sich gewohnlich bedeutend iiber den 
Anfang der Schwanzflosse. Die un- 
paaren Flossen sind gewohnlich mit- 
clnander durch eine Konnektivmem 
bran verbunden, die sich nach hinten 
bis zum Ende des proximalen Drit 
oder noch 


tels der Schwanzflosse 


weiter erstreckt. 


Die Analflosse ist in ihrer hinteren 
Halftte gewohnlich etwas hoher als in 


der vorderen Halfte. 


Beide Kiefer sind 


gleich lang. 


gewohnlich 


Die Anzahl der Brustflossenstral 
len ist gewohnlich 14—13 (12), sehr 


selten 15. 
Die Korperhohe ist gewohnlich 


erosser als 8 %. 


Der 


wolnilich 


Augendiameter betrigt g 


mehr als 4%, jedenfalls 


immer mehr als 3,8 % der Totalliinge 
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Der Augendiameter ist in der Regel 


kirzer als die Lange der Schnaucze. 


|) (OL) 63 


P 15—16 


Fur die Unterscheidung von jugendlichen Exemplaren der 


>. RASS 


Der Augendiameter ist fast stets 
langer als die Schnauzenlange, sel- 
tener ist er thr gleich (und sehr sel- 
ten etwas kurzer). 

1) (58) 60—63, A I. 39 


P (12) 13—1I4 (15), 


Arten L. fabricii 


und L. medius, deren Korperlange hochstens 100 mm betragt, gilt der folgende 


Komplex von Merkmalen: 


L. fabricu juv. 


Farbung gewohnlich bunt, scharf 


tleckig. 


Die Enden der hinteren Dorsal- 


und Analflossenstrahlen erstrecken 


sich nicht oder nur kaum tber den 


Anfang der Schwanzflosse. 


Die Anzahl der Brustflossenstrah- 


len ist 16—15 (selten 17). 
Der Augendiameter betragt we- 


niger als 4,5 % (ist sehr selten= 


4,5 9%). 


Der Augendiameter ist fast stets 
kurzer als die Schnauzenlange (selten 
ist er ihr gleich). 

Die Kopfhohe (im Bereich des 
Auges) betragt fast immer weniger 


als 7,2 %. 


WACHSTUMSGESETZMASSIGKEITEN 
WAHRSCHEINLICHER 


DER ARTEN L. 


FABRICTII 


medius Juv. 


Farbung gewohnlich blass_ mit 


blassen Flecken oder ohne solche. 


Die Enden der hinteren Dorsal- 


und Analflossenstrahlen erstrecken 
sich in der Regel bedeutend tiber den 
Anfang der Schwanzflosse, indem 
sie gewohnlich bis zum Drittel ihrer 
Lange oder noch mehr reichen. 

Die Anzahl der Brustflossenstrah- 


len ist 14—13 (12), sehr selten 15. 


Der Augendiameter betragt nie- 


mals weniger als 4,5 %. 


Der Augendiameter ist gewohnlich 
langer als die Schnauzenlange (sel- 
ten ist er ihr gleich und sehr selten 
kurzer ). 

Die Kopfhodhe (im Bereich des 
Auges) betragt in der Regel mehr 
als 7,3 %. 


UND 
TRENNUNGSWEG 
UND 


L. MEDIUS. 


Wie in dem ersten Teil dargelegt, entwickeln sich die auffallendsten Unter- 


schiede der Arten L. 


fabricii und L. 


medius erst wahrend der Wachstums- 
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75 700 725 150 175 200 225 mm 
I I WV ¥ VW Gruppe 
5. Wachstumsveranderungen der Anteanaldistanz ,AA“. Die einfache Linie stellt 
4A“ Veranderungen bei L. medius, die unterbrochene — bei L. fabricii dar. 


i 
75 195 150 (75 200 225m m 


I I I WV Vil Gruppe 


6. Wachstumsveranderungen der Antedorsal- (,,4D*) und Anteventraldistanz 
( AV“) bei L. medius (einfache Linie) und L. fabricii (unterbrochene Linie). 
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veerhohe ,#7" und der Kopflange ,,L( 
fabricii (unterbrochene Linic) 


periode Is waren gerade diese Unterschiede, die die sichtbare Differenzie- 
rung dieser Arten gestatteten. 

Die Aufgabe des zweiten Teils dieser Arbeit ist die Untersuchung der 
Veranderungen der einzelnen Merkmale wahrend des Wachstums und die 
\nalyse der sich verandernden Beziehungen der beiden Arten. 

Die Erforschung der Altersveranderungen aller dieser Merkmale erfolgt 
durch Betrachtui von Kurven, die die fur jede Altersgruppe charak 
teristischen Mittelwerte (,,M‘) des entsprechenden Merkmals zum Ausdruck 


bringen. Die auf diese Weise konstruierten Kurven gveben die Moglichkeit, 


die Veranderungen jedes Merkmals nach den Altersgruppen zu verfolgen, 


oder mit anderen Worten, die Altersveranderungen zu untersuchen. 
Diese Kurven sind in den Abb. 5—10 wiedergegeben. Auf der Abszis- 


senachse sind die Korperlangen der in entsprechenden Altersgruppen zusam- 


mengefassten Individuen, auf der Ordinatenachse die Werte der zu analy- 
sierenden Merkmale (M) in Prozenten der Totallange angegeben. 
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I Il ITs VI 200 VI wen 


1 hf 
flossenlangt 


\bb. 8. Wachstumsveranderungen der Brustflossenlange ,LP“ und 
LV“ und der Postorbitaldistanz ,PO“ bei L. medius (einfache Linie) und L. fabricii 
(unterbrochene Linie). 

Die Betrachtung der Kurven ergibt ein allgemeines Prinzip der Alters 
veranderungen, das allen analysierten Merkmalen gemeinsam ist. Es erfolgt 


namlich eine Senkung aller dieser Kurven beim Ubergang von den ersten 


Altersgruppen zu den letzten. Dies bedeutet, dass be1 den Exemplaren der 


beiden Arten mit dem Wachstum eine relative Verkleinerung der vor dem 
After gelegenen Korperteile (deren Veranderungen durch die Kurven veran- 
schaulicht werden) stattfindet. Die Ursache davon liegt in dem vorwiegenden 
Wachstum der Kaudalzone', welcher Umstand eine gleichgerichtete Veran 
derung des Gesamthabitus der Exemplare der beiden Arten wahrend des 
Wachstums bedingt. Man sieht aus den Abbildungen 5—10, dass die Kurven 
des L. medius (die in Form einfacher Linien gezeichnet sind) von Gruppe 


1 Die Wachstumskurve des Schwanzes ist nicht angefuhrt, denn sie druckt sich 
einfach durch die umgekehrte Kurve der Anteanaldistanz aus (AA, Abb. 5). (Der 
Schwanzteil=der Totallange [100 %]| minus Anteanaldistanz.) 
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Wachstumsveranderungen des Augendiameters ,VDO“ bei L. medius (einfache 
Linie) und L. fabricii (unterbrochene Linie). 
zur Gruppe ziemlich gleichmassig abfallen, wahrend die Kurven des L. fabrici 
(unterbrochene Linien) in den ersten und letzten Altersgruppen starker ab- 
fallen als in den mittleren (IV und V Gruppen). Dies zeigt dass bei L. 
medius (einfache Linie) alle Merkmale sich mit dem Wachstum mehr oder 
weniger gleichmassig verandern, wahrend bei L. fabricii (unterbrochene 
Linie) das Tempo der Altersveranderungen der Merkmale sich in der IV 
und VY Altersgruppe verzogert. Diese Verzogerung, die man als ,,XKunktations- 
phase bezeichnen konnte, sieht man besonders deutlich in den Kurven AA 
(Abb. 5), AD, AV (Abb. 6), LC (Abb. 7), LP (Abb. 8) und HC (Abb. 10). 
ks muss bemerkt werden, dass die Kunktationsphase, die L. fabrici1 durch- 
macht, sich bei Exemplaren beobachtet, deren Korperlange den normalen 
Grenzwerten der Korperlange von L. medius (100—175 mm) entspricht. Es 
scheint, dass L. fabricii wahrend dieser Periode eine stabile Phase durch- 
macht und sich, erst nach dem Uberwinden dieser Phase, in rascherem Tempo 
weiter verandert. 
Da die von mir als ,,Kunktationsphase“ bezeichnete Erscheinung eine all- 
gemeinere Bedeutung zu haben scheint, halte ich es fiir angebracht, sie ge- 


nauer zu charakterisieren. Als Kunktationsphase bezeichnen wir eine vor- 


iibergehende Verzogerung im Tempo der ontogenetischen Veranderungen bei 


i:xemplaren irgendeiner Art, nachdem sie eine gewisse Grosse erreicht haben, 
die normalen Korpermassen einer anderen verwandten Art entspricht. Dabei 
gehen die ontogenetischen Veranderungen der gegebenen Art, nach dem 
Durchgang der Kunktationsphase wieder im gewohnlichen rascheren Tempo 
weiter. 

Die Kurven (Abb. 5—10) gestatten uns eine eingehendere Betrachtung 
der Altersveranderungen der uns interessierenden Merkmale der beiden 
untersuchten Arten. Abb. 5 veranschaulicht den Verlauf der Altersveran- 


derungen der Anteanaldistanz ,,4A‘‘. Man sieht aus der Abbildung, dass die 


420 

%L 

Do | | 

| 


STUDIEN UBER ZWEI LUMPENUS-ARTEN 


1/00 


Il VW W1Gruppe 
\bb. 10. Wachstumsveranderungen der Kopfhohe ,HC“ bei L. medius (einfache 
Linie) und L. fabricii (unterbrochene Linie). 


Anteanaldistanz ,,4A“ bei L. fabricii (unterbrochene Linie) bei dem Uber- 
gang von der ersten Altersgruppe zu der zweiten (von 42,65 bis 41,67 %') 
ziemlich allmahlich abnimmt. Bei dem Ubergang von der zweiten Gruppe 
zu der dritten geht die Kurve etwas in die Hohe (von 41,67 bis 41,9); die 
Ubergange von der dritten Gruppe zur vierten und von der vierten zur fiinften 
geben ein ziemlich allmahliches Abfallen (von 41,9 tuber 41,4 bis 40,7). Beim 
Ubergang von fiinfter Gruppe zur sechsten (s. Abb. 5) haben wir eine krasse 
Abnahme der AA (von 40,7 bis 38,5), von sechster Gruppe zur siebenten 
ein fliessenderes Abfallen. 

Die durchgangige Senkung der AdA-Kurven (Abb. 5) von Gruppe zur 
Gruppe ist zweifellos vorhanden; zwar sind infolge der, flussigeren Senkung 
der Kurve in einzelnen Abschnitten, die Unterschiede zwischen zwei be- 
nachbarten Gruppen nicht besonders demonstrativ, dafur sind aber die Diffe- 
renzen zwischen zwei nicht benachbarten Gruppen ausserordentlich scharf 
und die Grenzen des wahrscheinlichen Fehlers (r > 3) wtbersteigend. Die 
geringfiigige Erhohung der Kurve bei dem Ubergang von zweiter zur dritten 
Gruppe ist eine zufallige Erscheinung, denn sie bleibt in ‘den Grenzen des 
wahrscheinlichen Fehlers.? 

Aus der Kurve, die die Veranderungen der Anteanaldistanz (im Verhaltnis 
zu der Totallange) bei L. fabricii veranschaulicht (s. Abb. 5 ,,4A“ unter- 
brochene Linie) ergibt sich folgendes. Die Anteanaldistanz (AA) verandert 
sich wahrend der ganzen Wachstumsperiode (d. h. wahrend der ganzen 


Lebensdauer des Fisches). Die Veranderungen der ,,AA“ erfolgen in der 
Richtung ihrer relativen Verktrzung. Bei den ersten finf Altersgruppen 


(d. h. bis 175 mm KoOrperlange) geht dieser Prozess, ziemlich gleichmassig, 


bei den letzten zwei Gruppen, in denen Exemplare von iiber 175 mm vereinigt 


sind, vollzieht sich diese Verkiirzung schon im intensiveren Tempo. 


1 Die Zahlen, die in dieser Betrachtung (wie auch in den folgenden) herangezogen 
sind, sind den nach dem Text angefithrten Tabellen der Mittelwerte entnommen 

M ,= 41,9 — 41,67 0,233 t + (0,43 2 


200 225 mm 
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medius (s. Abb. 5, ,,.d-l‘, einfache Linie) haben wir in alige- 
meinen ein ziemlich gleichmassiges Abfallen der Kurve der Altersveran- 
derungen der Anteanaldistanz mit dem Ubergange von jugendlicheren zu 
reiferen Altersgruppen, wie auch bei L. fabricii (unterbrochene Linie). Die 
\nschaulichkeit des ganzen Vorgangs wird nur bei dem Ubergang von erster 
zur zweiten Gruppe (von 43,46 zu 43,55) etwas gestort. Die Differenz 


zwischen diesen Werten ist jedoch gering saree —o0,1}, dass diese Ent- 
m , 

stellung des Bildes zweifellos als zufallig zu betrachten ist. 

Der Vergleich der Kurven der Altersveranderungen der Anteanaldistanz 

AA) bei L. fabricit und L. medius (Abb 5) ergibt, dass die Altersveran- 

derungen der Anteanaldistanz bei beiden Arten eine ahnliche Richtung haben: 
die Anteanaldistanz nimmt mit dem Wachstum relativ ab. Die Trennung 
der Arten L. fabricii und L. medius nach diesem Merkmal wird (wie im 
ersten Teil gezeigt) nur dadurch bedingt, dass L. fabricii grossere Korper 
lange erreicht als der kleinwiichsigere L. medius oder, mit anderen Worten, 
eine weitere Strecke auf dem fiir beide Arten gemeinsamen Wege der Ver 
anderungen zurucklegt als L. medius. 

Die Abbildungen 11—14, in denen jugendliche und erwachsene L. fabriciu 
und L. medius dargestellt sind, dienen ebenfalls zum Teil zur Illustration der 
dargelegten Verhaltnisse. Beim Vergleich der Abbildungen 11 und 12 sieht 

an, dass jugendliche L. medius (Abb. 11) und jugendliche L. fabrici 
in Bezug auf die Grosse der Anteanaldistanz, die sowohl bei ersten 

etwas kirzer ist, als die postanale Korperpartie, einander 


erwachsenen L. medius (Abb. 13) und L. fabric (Abb. 14) 


sich dagegen untereinander hinsichtlich dieses Merkmals. Die 


\bbildungen zeigen, dass bei den erwachsenen L. fabricii (Abb. 14) die 
\nteanaldistanz relativ viel kurzer ist als ber L. medius (Abb. 13). Dabet 
unterscheidet sich der erwachsene L. fabricii (AbI 1) nach diesem Merkmal 
von dem jugendlichen L. fabricii (Abb. 12) scharfer, al er erwachsene L 
medius (Abb. 13 
(;anz ahnlich verandern sich mit dem Wachstum auch die folgenden Merk 
1. Antedorsaldistanz (AD, Al ), 2. Anteventraldistanz 
3. Korperhohe (//, Abb. 7) und 4. Kopflange (LC, Abb 7). 
\bbildung 6 zeigt, dass die Kurven der Altersveranderungen der Ante 
und Anteventraldistanz (AD und Al’) bei L. fabricii (unterbrochene 
und bei L. medius (einfache Linie) bei dem Ubergang zu_ spateren 
‘rsgruppen ziemlich gleichmassig abfallen. Die Antedorsal- und Ante- 
listanzen (4D und Al’) zeigen mit dem Wachstum bei den beiden 
arallel gehende Veranderung, namlich relative Verminderung. Die 


‘ungen dieser Merkmale sind bei den beiden Arten gleichsinnig 
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Abb. 11. Photo. Junges Exemplar von L. medius (52,6 mm Lange). 


Photo. Junges Exemplar von L. fabricii (51 mm Lange). 


Photo. Erwachsenes Exemplar von L. medius (112,5 mm Lange). 


Abb. 14. Photo. Erwachsenes Exemplar von L. fabricii (187 mm Lange). 


gerichtet und die Trennung nach diesen Merkmalen kommt erst ausserhalb 
der gewohnlichen Wachstumsgrenzen von L. medius (d. h. nach der fiinften 
\ltersgruppe) zustande. 

Bei der Betrachtung der Wachstumsveranderungen der AD und der AI ist 
die Form der Kurven zu beachten, die diese Veranderungen bei L. fabricii 
veranschaulichen (Fig. 6, 4D und Al’, unterbrochene Linie). Die Kurven 
verlaufen namlich bei der vierten und funften Gruppe fast horizontal, d. h. 
sie zeigen auf diesem Stadium der Wachstumsperiode eine Verzogerung im 
Tempo der Veranderungen. Die Kunktationsphase ist hinsichtlich dieses 
Merkmals sehr deutlich ausgesprochen. 

Die Kurven der AD und AV sind vom ahnlichen Typus, wie die vorstehend 


besprochenen Kurven der AA und die nachstehenden Kurven der H und LC. 


Die unbedeutenden Abweichungen ihrer Form von diesem Typus verdienen, 
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trotz ihrer Geringftgigkeit, ee aufmerksamere Betrachtung, der wir sie 
nachstehend auch unterziehen. 

Die Kurven der Veranderungen der Korperhohe (/7) und Kopflange (LC) 
(s. Abb. 7) bei L. fabricii (unterbrochene Linien) und bei L. medius (ein- 
fache Linien) zeigen, dass die Veranderungen unserer Arten auch nach diesen 
Merkmalen, wie auch nach den drei schon besprochenen (4A, AD und AV ) 
parallel gehen und ebenfalls gleichgerichtet sind. Die Kurven der Korper- 
hohe (/7) zeigen indessen eine geringere Neigung nach unten, als die Kurven 
der vorangegangenen Merkmale. Dies bedeutet, mit anderen Worten, dass 
das Tempo der Altersveranderungen dieses Merkmals ein langsameres ist, 
als bei den vorangegangenen Merkmalen. 

Die Trennung unserer Arten erfolgt in diesem Falle, wie auch in Bezug 
auf die Merkmale 4A und AD, erst von der fiinften Altersgruppe an, Die 
Kopilange (LC, Abb. 7) verandert sich ebenfalls ziemlich gleichmassig. Die 
Abb. 7 zeigt indessen, dass die Altersveranderungen dieses Merkmals (LC) 
ein rascheres Tempo einschlagen, als die Veranderungen der Korperhohe 

H), denn die Senkung der Kurve von Gruppe zur Gruppe ist in erstem 
Falle deutlicher ausgesprochen (vgl. Abb. 7 ,,LC und ,,H“). Beide Arten 
verandern sich hinsichtlich der Merkmale H und LC durchaus parallel und 
die Trennung beginnt erst von der funften Altersgruppe an. 

Aus dem Dargelegten geht hervor, dass die Beziehungen der Arten L. 
fabricii und L. medius hinsichtlich der Merkmale AA, AD, AV, H und LC 
ahnlich sind; diese Merkmale lassen sich also gemeinsam betrachten. Die 
aufeinanderfolgenden Phasen der Veranderungen der genannten Merkmale, 
die in jeder Altersgruppe von den beiden Arten durchgemacht werden, kon- 
nen wir entsprechend den Nummern der Gruppe mit einem Buchstaben mit 


zugehorigem Index, z. B. mit dem Buchstaben a’, a’, a® ... a”, bezeichnen. 


Die Veranderungen der Merkmale AA, AD, AV, H und LC wahrend des 


Wachstums bei L. fabriciit werden wir dann durch die Bezeichnungen a’, 


a*, 
a®*, a*, a’, a® und a’ (s. Abb. 15), bei L. medius dagegen durch die Stadien 
a’, a*, a®, a*, a’ ausdriicken konnen. Diese Bezeichnungen besagen, dass die 
Veranderungen der gegebenen Merkmale bei den beiden Arten bis zur funften 
Altersgruppe (a°) inclusive parallel und annahernd in gleichem Tempo ver- 
laufen. 

Abbildung 15 charakterisiert die Trennung unserer Arten wahrend der 
Wachstumsperiode. Der Buchstabe a in Abbildung 15 zeigt die Beziehungen 
der Arten L. fabricii und L. medius hinsichtlich der ganzen Gruppe von 
Merkmalen: AA, AD, AV, H und LC." Abbildung 15 zeigt, dass die beiden 


4 


Arten L. fabricii und L. medius in Bezug auf den ganzen Komplex der 


1 Wie im ersten Teil gezeigt wurde, gehoren zu derselben Gruppe noch die folgenden 
morphomatischen Merkmale: 1) Form der Schwanzflosse und 2) Lage der maximalen 


Korperh¢ he. 
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Merkmale alle Stadien L. fabricii (C. V.) 

von a bis durchlaufen VIL © 
und dass die Trennung dieser 
Arten dadurch bedingt wird, 
dass der (gréssere Dimen- 
sionen erreichende) L. fab- a®b®c’ ds eof? 
ricii_ in derselben Richtung 

noch die Stadien a® und a? L. medius Reinh. 
durchmacht, die von L. me- g5p6e5q2e5f1 O a> b5cSd3e8f2 
dius nicht erreicht werden. 
Die Trennung unserer Arten 
in Bezug auf den Komplex atb4cSd3e7f2 
der genannten Merkmale ,,a‘‘ 


beginnt erst von dem Augen- 


blick an, in dem L. fabricii 
die gewohnlichen Wachs- 


tumsgrenzen von L. medius 
zu uberschreiten anfangt. 

Der Vergleich der Abbil- a2b2c2d1e2f1 a2 b2c2-3q2e5f2 
dungen 11, 12, 13 und 14 
illustriert das soeben Darge- 
legte. Man sieht aus den Ab- a'b'cidtesf2 
bildungen, dass die jugend- 


lichen Exemplare der beiden 
Periode 
der Morphogenese 


Arten (Abb. 11 und 12) hin- 
sichtlich det Antedorsal und 
Anteventraldistanz (AD und 

\bb. 15. Gegenseitige Beziehungen zwischen L. me- 
AV’), der Korperhohe (11) dius und L. tabricii wahrend der Wachstumsperiode. 
und der Kopflange (LC) 4) Komplex der Merkmalen: AA, AD, AV, H und 
LC. b) Komplex der Merkmalen: LP, LV und PO 
c) Komplex der Merkmalen: Vorspringen des Ober- 
rend erwachsene Exemplare kiefers, Lage der Korperhohe, Form der Schwanz- 
flosse. d) Komplex der Merkmalen: Konnectivmem- 
brane zwischen unpaaren Flossen. e) Komplex der 
diesen Merkmalen gut unter- Merkmaien: DO. f) Komplex der Merkmalen: P, 
und, z. T., Farbung. 


einander ahnlich sind, wah- 
(Abb. 13 und 14) sich nach 


scheiden lassen. Der Ver- 
gleich der Abbildungen 13 und 14 zeigt, dass Antedorsal- und Anteventral- 
distanz, Korperhohe und Kopflange bei erwachsenen L. fabric relativ kurzer 
sind, als beim erwachsenen L. medius (Abb. 13). Erwachsene Exemplare von 
I.. medius (Abb. 13) unterscheiden sich dagegen von jugendlichen Exemp- 
laren von L. medius (Abb. 11) und L. fabricii (Abb. 12) verhaltnismassig 
wenig, wobei die jugendlichen L. fabricii in Bezug auf diese Proportionen den 
erwachsenen L. medius naher stehen, als den erwachsenen L. fabricii (Abb. 14). 


Die Beziehungen unserer Arten  hinsichtlich anderer Merkmale unter- 
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scheiden sich etwas von den beschriebenen. Das Prinzip der Trennung 

namlich das Stehenbleiben der einen Art auf dem Wege der gemeinsamen 
Veranderungen und die Fortbewegung der anderen Art noch eine Strecke 
weiter auf demselben Wege bleibt dabei als Hauptursache der Trennung 
konstant. Wahrend bei der schon erorterten Gruppe von Merkmalen (,,a‘‘) 
die Trennung unserer Arten bei der gewohnlichen Wachstumsgrenze von L. 
medius (ftinfte Altersgruppe ,,a°“‘, s. Abb. 15) begann, fallt der Zeitpunkt 
der Trennung in Bezug auf andere Gruppen von Merkmalen auf spatere 
(sechste und siebente) oder umgekehrt auf jiingere Altersgruppen (vor der 
funften Gruppe); so verschiebt sich die durch das starkere Wachstum von 
|.. fabricii bedingte Trennung der beiden Arten hinsichtlich der Lange der 
unpaaren Flossen (LP und LI’) und der Postorbitaldistanz (PO, Abb. 8) 
auf spatere Altersgruppen von L. fabricii und erfolgt erst ausserhalb der 
Grenzen des gewohnlichen Wachstums von L. medius. Dies erhellt aus fol- 
gendem: die Lange der paarigen Flossen (LP und LI’) und die Postorbital- 
distanz (PO*) erfahren bei den beiden Arten mit dem Wachstum eine rela- 
tive Verkurzung. Dies findet seinen Ausdruck in der Senkung der Kurven 
LP, LV und PO (Abb. 8) bei dem Ubergang von friheren zu spateren 
Altersgruppen. Im Unterschiede von dem vorstehend beschriebenen Merk- 
malen gehen aber die Veranderungen der Lange der paarigen Flossen und 
der Postorbitaldistanz bei den beiden Arten im verschiedenen Tempo. 

In den ersten Altersgruppen sind die Kurven LP, LV und PO der beiden 
Arten (s. Abb. 8, einfache und unterbrochene Linien) einander angenahert ; 
daraus folgt, dass hinsichtlich dieser Merkmale die beiden Arten zunachst 
ahnlich sind. Dank dem scharferen Abfallen der einfachen Linie im Ver- 
gleich zu der unterbrochenen gehen weiter die beiden Linien auseinander. 
Dies zeigt, dass die Altersveranderungen der Merkmale LP, LV und PO 
beim L. medius (einfache Linie) im rascheren Tempo ablaufen, als bei L. 
fabricii (unterbrochene Linie). 

Dies hat zur Folge, dass die beiden Arten sich hinsichtlich der Merkmale 


LP, LV und PO in vierter und fuinfter Gruppe unterscheiden. L. medius 


hat auf dieser Stufe relativ kurzere Flossen (LP 11,67, LY = 497, %. 
Beilage 2) als bei gleichgrossen Exemplaren von L. fabricii (LP = 13,88, 
LV 6,25). Wie aus Abbildung 8 zu ersehen ist, finden die einfachen Linien 


LP, LV und PO bei L. medius) in der funften Gruppe (gewohnliche Wachs- 
tumsgrenzen von L. medius) ihren Abschluss, wahrend die unterbrochenen 
Linien (LP, LV und PO bei L. fabricii) weiter abfallen und in der VII. 
Gruppe sogar niedriger liegen (LP 11,37, LV 4,81) als die einfachen 
Linien in der IV. und V. Gruppen. 

! Die relative Lange der paarigen Flossen und die Postorbitaldistanz verandern 


sich bei unseren Arten mit dem Wachstum auf ahnliche Weise; dies ergibt sich aus 
den ahnlichen Formen ihrer Kurven und gestattet ihre gemeinsame Betrachtung. 
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In der Abbildung 15 veranschaulichen wir die Beziehungen der Arten 
L.. fabricii und L. medius in Bezug auf die Merkmale der Lange der 
paarigen Flossen (LP und LI’) und der Postorbitaldistanz (PO): wir 
bezeichnen diesen Komplex von Merkmalen mit dem Buchstaben_,,b 
Diese LBezeichnungen lassen sich folgendermassen angeben. In den zwei 
ersten Altersgruppen durchlauten beide Arten in Bezug auf die Merk- 
malenkomplex ,,b gleiche Stadien und weiter folgen bei L. 
fabricii die gleichmassig durchgemachten Stadien b*, b*, und b*; L. 
medius verandert sich dagegen intensiver, so dass im Zeitpunkt (1V. Gruppe) 
in dem L. fabricii die Stufen b*, b* durchmacht, von L. medius schon die 
Stufen b*, 6° erreicht werden. In der IV. Gruppe haben wir also ein ,,Zu- 
ruckbleiben“ des L. fabricii hinter L. medius, dem aber im weiteren, dank 
dem fortschreitenden Wachstum, in der VI. Gruppe ein ,,Einholen‘ (5°) 
und in der VII. Gruppe ein ,,Uberholen‘ (b’), ein weiteres Fortschreiten auf 
dem Wege der Veranderungen der gegebenen Gruppe von Merkmalen folgt. 
Die durch das starkere Wachstum von L. fabricii bedingte Trennung der 
beiden Arten wird hier auf eine (in Bezug auf den Merkmalenkomplex ,,a‘‘) 
spatere Altersgruppe verschoben und beginnt erst von der VI. Gruppe an, 
d. h. ausserhalb der gewohnlichen Wachstumsgrenze von L. medius und 
zwar in bedeutender Entfernung von dieser Grenze. 

In Bezug auf andere Merkmalsgruppen verschiebt sich der Zeitpunkt der 
Trennung der beiden Arten dagegen auf fruhere Altersgruppen. Die Ur- 
sache davon liegt in der grosseren Intensitat des Wachstums (in der gros- 
seren Intensitat der Altersveranderungen der betretfenden Merkmale) in den 


ersten Altersgruppen von L. fabricii im Vergleich zu L. medius, d. h. infolge 


des umgekehrten Verlaufs des vorstehend fur die Merkmalengruppe_,,b 


beschriebenen Prozesses. Die Merkmale, in Bezug auf welche die Trennung 
unserer Arten vor der funften Altersgruppe (d. h. vor dem Erreichen der 
gewohnlichen Wachstumsgrenze von L. medius) beginnt, lassen sich in Ab- 
hangigkeit davon, auf welche Altersgruppe der Zeitpunkt der Trennung ent- 
fallt, in mehrere Komplexe vereinigen. Einen solchen Komplex bilden z. B. 
folgende morphomatische Merkmale: (1) Vorspringen des Oberkiefers, (2) 
Lage der maximalen Korperhohe uber dem Bauche und, zum Teil (3) 

zugespitzte Form der Kaudalflosse. Der Verlauf der Altersveranderungen 
dieser Merkmale wurde im ersten Teil dieser Abhandlung beschrieben. In 
Abbildung 15 wird dieser Komplex mit dem Buchstaben ,,c‘‘ bezeichnet. Wie 
in erstem Teil gezeigt wurde, sind die jugendlichen L. fabricii ( Korperlange 
bis 100 mm) nach diesen Merkmalen von gleichgrossen Exemplaren von L. 
medius gewohnlich nicht differenzierbar. In Abbildung 15 sehen wir, dass die 
beiden Arten die Stadien c' und c? in den ersten Altersgruppen gleichzeitig 
(parallel) durchmachen. Mit der III. Altersgruppe beginnt indessen die Tren- 


nung. Ein grosser Teil der Exemplare von L. fabricii gewinnt in der III. 


A. Z. 1936. 
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Altersgruppe einen vorspringenden QOberkiefer; auch das Maximum der 
Korperhohe erfahrt bei ihnen eine gewisse Verschiebung nach hinten, wah- 
rend die Schwanzflosse eine abgerundet zugespitzte Form annimmt. Bei L. 
medius behalten dagegen alle diese Korperteile wahrend dieser ganzen Zeit 
die fruheren Formen. In Abb. 15 sind diese Beziehungen folgendermassen 
dargestellt; in dem Zeitpunkt, in dem L. medius hinsichtlich dieser Merk- 
male in der dritten Altersgruppe das Stadium ,,c**‘ durchmacht, erreicht L. 
fabricii in Bezug auf diese Werte schon das Stadium ,,c*‘. Gréssere Exemp- 
lare von L. medius gewinnen indessen im weiteren zum Teil die ftir L. 


fabricii charakteristischen Merkmale, d. h. sie machen die Stadien ,,c*‘ und 


durch. L. fabricii durchlauft entsprechenderweise die Stadien c® 
und c‘ 

In Bezug auf die Merkmalenkomplex ,,c‘‘ erfolgt also die Trennung der 
untersuchten Arten schon in der II]. Altersgruppe (c ct), d. h. sie ist im 
Verhaltnis zu den gewohnlichen Wachstumsgrenzen von L. medius (V. Alters- 
gruppe) auf friuhere Altersgruppen verschoben. 

Hinsichtlich einiger Merkmale, wie z. B. der Verbindung resp. Nicht- 
verbindung der unpaaren Flossen, fallt der Zeitpunkt der Trennung der beiden 
Arten auf noch fruhere Altersgruppen. In Abb. 15 sind solche Merkmale mit 
dem Buchstaben ,,d‘‘ bezeichnet. Wie im ersten Teil dieser Arbeit dargelegt, 
sind die unpaaren Flossen bei vielen Exemplaren von L. fabricii nur in den 
ersten Altersgruppen (Abb. 3a) durch eine Konnektivmembran verbunden, 
was in der Abb. 15 durch den Buchstaben d* bezeichnet wird; in der II. 
Altersgruppe erscheint die Membran ausgezogen (d*, Abb. 15, s. Abb. 3 b) und 
erfahrt im weiteren gewohnlich vollstandige Degradation (d*, Abb. 12, s. 
Abb. 4). Bei L. medius ist diese Konnektivmembran gewohnlich gut ent- 
wickelt (Abb. 16), was in der Abb. 15 durch die Erhaltung des Stadiums 
,d@** in allen Altersgruppen, ausser der funften, veranschaulicht wird. Bei 
grossen Exemplaren von L. medius hat diese Membran eine Degradations- 
tendenz (Abb. 2). Wir sehen in der Abbildung, dass durch L. medius in der 
funften Altersgruppe das Stadium d? durchgemacht. 


Aus dem Dargelegten folgt, dass die Trennung unserer Arten hinsichtlich 


dieses Merkmalenkomplex schon von der ersten Altersgruppe (d' + d?) be- 


ginnt, d. h. im Vergleich zu der vorangehenden Gruppe von Merkmalen 
auf eine fruhere Stufe verschoben ist. 

Kin Teil der Merkmale gestattet die Differenzierung unserer Arten schon 
in erster Altersgruppe. Es gehoren hierher: der Augendiameter, die Brust- 
flossenstrahlenzahl und zum Teil auch die Farbung.’ 

Die Kopfhohe, nach der sich die beiden Arten in der ersten Altersgruppe ebenfalls 
unterscheiden, ist, wie im ersten Teil ausgefthhrt wurde, kein selbstandiges Merkmal. 
In den ersten Altersgruppen ist sie in bedeutendem Grade von der Grosse des Augen- 


liameters abhangig, in den spateren Gruppen ist diese Abhangigkeit schon nicht vor- 
handen und es bestehen hier keine Unterschiede der beiden Arten hinsichtlich dieses 
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L. fabricii L. fabricii L. fabricii 


? 


| 

| 

L. medius 


a b Cc 
\bb. 16. Hypothetische phylogenetische Trennungswege der Arten L. medius und 
L. fabricii. 

Die Kurven ,,.DO“ in der Abb. 9 veranschaulichen den Verlauf der Ver- 
anderungen des Augendiameters. Wie aus der Abbildung zu ersehen ist, findet 
bei den beiden Arten mit dem Wachstum eine relative Verkiirzung des Augen- 
diameters statt (die Kurven zeigen mit dem Ubergang zu den spateren Alters- 
gruppen ein paralleles Abfallen). Die Kurven gehen jedoch in ihrer ganzen 
Ausdehnung getrennt voneinander. Wie im ersten Teil gezeigt wurde, ist 
diese Trennung eine reelle. Der Augendiameter ist bei L. fabricii und L. 
medius auf allen Stufen verschieden. 

Wie in der Abbildung zu sehen ist, beginnt die unterbrochene Linie (DO 
von L. fabricii) in der ersten Gruppe annahernd von demjenigen Niveau 
(3,98), auf dem die einfache Linie (DO von L. medius = 3,85) in der 
fiinften Gruppe zuendegeht. Dies zeigt, dass die relative Augengrosse (DO) 
der jugendlichen L. fabricii derjenigen der erwachsenen L. medius nahesteht. 
Dieses Merkmal ist in Abb. 15 mit dem Buchstaben ,,e“ bezeichnet; die Be- 
ziehungen der beiden Arten hinsichtlich dieses Merkmals gestalten sich fol- 
gendermassen (s. Abb. 15): L. medius macht wahrend der Wachstums- 
periode die Stadien e', e?...e°, eine nach der anderen, durch; L. fabrici 
der ersten Altersgruppen steht hinsichtlich dieses Merkmals dem L. medius 
der letzten (vierten und fiinften) Altersgruppen nahe. Das Ausgangsstadium 


* dem sich dann die 


dieses Merkmals ist bei ihm deswegen das Stadium e¢ 
Merkmals. Die Kopfhohe wird von uns deswegen in die zur Rede stehende Gruppe 
von Merkmalen nicht eingeftthrt, sie wird von uns nachstehend unter einem etwas 
veranderten Gesichtspunkt betrachtet. 
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entsprechenden Stadien e®...e¢' anschliessen. Extrapolierend, sind wir 
berechtigt anzunehmen, dass L. fabricii das Stadium ec! vor dem Beginn der 
Wachstumsperiode (vor der ersten Altersgruppe) durchmacht, oder mit 
anderen Worten, dass der Zeitpunkt der Trennung der beiden Arten hin 
sichtlich dieses Merkmals auf die Periode der Morphogenese fallt. Die Tren- 
nung der beiden Arten geschieht anscheinend auch in diesem Falle nach 
demselben Prinzip, d. h. durch Verbleiben des L. medius auf einer friiheren 
Stufe des fur beide Arten gemeinsamen [ntwicklungsweges. 

Die Anzahl der Brustflossenstrahlen und die Intensitat der Farbung bleiben 
mit dem Wachstum unverandert. Die Jungfische der beiden Arten zeigen 
indessen einerseits wahrend der Morphogenese aieselbe blasse Farbung’ (die 
bei L. medius wahrend der ganzen Lebensdauer erhalten bleibt). Anderer- 
seits ist es naheliegend anzunehmen, dass L. fabricii, der normaler Weise 
eine grossere Anzahl von Brustflossenstrahlen als L. medius besitzt (15—16 
statt 13—14), im Zeitpunkt der Anlage der Strahlen (wahrend der Morpho- 
genese) ein dem L. medius entsprechendes Stadium durchmacht. 

Die Beziehungen unserer Arten hinsichtlich dieser Gruppe von Merkmalen 
sind in der Abb. 15 mit dem Buchstaben ,,f‘ veranschaulicht. Da diese Merk- 
male wahrend der Wachstumsperiode unverandert bleiben, sind hier die 


Indices der Stadien konstant: ,,f'* bei L. medius und ,,f?" bei L. fabricii. 


\bbildung 15 zeigt, dass die Trennung unserer Arten hinsichtlich dieser 


Merkmale, wie auch hinsichtlich des Augendiameters, vor dem Beginn der 
Wachstumsperiode wahrend der Morphogenese zustandekommt ; diese 
Merkmale befinden sich bei L. fabricii auf dem Stadium ,,f? schon in erster 
\ltersgruppe, wo sie beim L. medius dagegen auf dem Stadium ,,f? 
sind; diese Differenz der beiden Arten bleibt im weiteren konstant. 

Zum Schluss mussen wir noch zu einigen Merkmalen zurtickkehren, deren 
Abweichungen von den beschriebenen Veranderungstypen vom Interesse sind 
Is sind dies die Merkmale der Anteventraldistanz (AI), der Antedorsal- 
distanz (AD), der Kopfhohe (//C) und der Lange der Schwanzilosse (Ca) 

Das zu dem Merkmalenkomplex ,,a“ gehorende Merkmal der AV (Ante- 
ventraldistanz) zeigt im Charakter (Form) seiner Kurven (s. Abb. 6) grosse 
Ahnlichkeit mit den Merkmalen des _ ,,b“-Komplexes (s. Abb. 8, LP, LIV 
und PO). Beim Vergleich der Abb. 6 und &8 kann man sehen, dass die Kurven 
Al” (Abb. 6), ahnlich wie die Kurven LP, LV und PO (Abb. 8), in den 
ersten Altersgruppen angenahert sind, weiter aber, dank dem scharferen Ab- 
fallen der einfachen Linie im Vergleich zu der unterbrochenen (dank dem 
rascheren Tempo der Veranderungen bei L. medius [einfache Linie] als 
bei L. fabricii |unterbrochene Linie]) auseinandergehen. Wahrend aber in 
der TV. und Y. Altersgruppe sich zwischen den untersuchten Arten (wie 
im ersten Teil gezeigt wurde) eine reelle Differenz hinsichtlich der Merk- 


1 Nach den Materialien des Verfassers 
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male LP, LV’ und PO entwickelt, ist die Trennung in Bezug auf das Merkmal 
Al’ nicht so bedeutend, und es lasst sich hier nur eine Tendenz zur Aus 
bildung dieser Differenz verzeichnen. Man sieht dies deutlich in der beige- 


legten Tabelle 13. 
Tabelle 
Vergleich von L. fabricti und L. medius hinsichtlich der 
Anteventraldistans 


I] 
757100 100 25 
fabricil 35 10,42 16,5 40,33 0,42 15,9+0,48 


medius . 535 40,33 16,9540,37 16,03 £0,31 575 +0,26 


Der Umstand, dass der Wert von ¢ wahrend des Ubergangs von erster 
Gruppe zur funften von einer dem Null nahestehenden Grosse auf 1,9 
wachst, illustriert sehr deutlich diese Trennungstendenz. 

Die Differenz unserer Arten hinsichtlich des Merkmals Al” ist jedoch in 
der vierten Gruppe eine sehr geringe (r 1,9, d. h. < 3). Das Merkmal Al” 
mussen wir deswegen nicht der Merkmalsgruppe ,,b‘‘, an die es dem Charak- 
ter der Kurven nach erinnert, sondern der ,,a‘‘-Gruppe beirechnen, denn 
die Trennung unserer Arten hinsichtlich dieses Merkmals beginnt von der 
gewohnlichen Wachstumsgrenze von L. medius (was fiir den ,,a‘‘-Komplex 
charakteristisch ist). 

Das Merkmal Al’ bildet also einen Ubergang zwischen den Komplexen 
,a* und ,,b, indem es gleichsam den Weg andeutet, auf dem die sich nach 
dem Typus des ,,b-Komplexes verandernden Merkmale aus den nach dem 
Typus des ,,a‘‘-Komplexes verandernden Merkmalen hervorgehen k6nnten. 

Das ebenfalls zu dem ,,a‘‘-Komplex gehorende Merkmal AD (Antedorsal- 
distanz) zeigt ein eigenartiges Verhalten seiner Kurven. Wie in Abb. 6 zu 
sehen ist, liegen die beiden Kurven AD (die einfache und die unterbrochene) 
in den ersten Altersgruppen weit auseinander, nahern sich aber in der vierten 
und fiinften Gruppe. Dies zeigt, dass hinsichtlich des Merkmals AD unsere 
Arten sich in den ersten Gruppen scharfer unterscheiden, als in der vierten 


und ftinften Gruppe, in denen die Differenz sich ausgleicht. In den alteren 


Gruppen kommt infolge des fortgesetzten Abfallens der unterbrochenen 


Linie (L. fabricii) ein Auseinandergehen zustande, wahrend die einfache 
Linie (L. medius) in der IV.—V. Gruppe (gewohnliche Wachstumsgrenze 
von L. medius) ihren Abschluss findet. 

Die im ersten Teil (s. Tabelle 12) gegebene Analyse der zahlenmassigen 
Daten tiber die Altersveranderungen des Merkmals AD zeigt, dass die Grosse 


wr’ (die die Realitat der Differenzen der Arten L. fabricii und L. medius 
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hinsichtlich dieses Merkmals zum Ausdruck bringt) von der ersten bis zur 
vierten Gruppe folgende Werte hat: 2,8; 3,6; 2.5; 0,5; i den ersten Grup- 
pen nahern sich also die Unterschiede der reellen Differenz, in der zweiten 
Gruppe (r= 3,6, d. h. ry > 3) tiberschreitet der Unterschied sogar die Gren- 
zen des wahrscheinlichen Fehlers; in den alteren Gruppen werden die Unter- 
schiede dagegen ausgeglichen. 

Der Umstand, dass der ,,7‘*-Wert die Grenzen des wahrscheinlichen Fehlers 
nur ganz geringfugig uberschreitet, gibt indessen die Moglichkeit, das Merk- 
mal AD dem ,,a‘*-Komplex beizurechnen, weil die definitive Trennung hin- 
sichtlich dieses Merkmals erst von der fiinften Gruppe an beginnt. Wie die 
Kurven der Al’, bilden die eigenartigen Kurven des Merkmals AD den Uber- 
gang zu den noch starker voneinander abweichenden Kurven des nachstehend 
besprochenen Merkmals der Kopfhohe (HC). Auch die Ursache der Ab- 
weichungen der AD wird aus der Analyse der Beziehungen der untersuchten 
\rten hinsichtlich des Merkmals HC (s. nachstehend) verstandlich. Das 
Merkmal der Kopfhohe (//C) nimmt, dem Charakter seiner Kurven (Abb. 
10) nach, auf den ersten Blick eine Sonderstellung ein. Abb. to zeigt, dass 
die Kurven der HC in den ersten Altersgruppen bedeutend voneinander ent- 
fernt sind und sich mit dem Ubergang zu den alteren Gruppen annahern; 
die Arten L. fabricii und L. medius sind also hinsichtlich des Merkmals HC 
auf jugendlichen Stadien scharf differenzierbar, werden aber auf spateren 
Stadien immer ahnlicher. Die Unterschiede unserer Arten hinsichtlich des 
Merkmals HC sind, wie im ersten Teil gezeigt wurde, so bedeutend, dass 
sie fur die Diagnose der jugendlichen Stadien der beiden Arten verwertet 
werden konnen. 

Die Ursache des eigenartigen Verhaltens des Merkmals HC liegt wahr- 
scheinlich in dem Umstand, dass die Kopfhohe (//C), wie vorstehend gezeigt, 
in den ersten Altersgruppen von dem Merkmal DO abhangig ist (bei kleinen 
Ikxemplaren zeigt die Kopfhohe weitgehende Abhangigkeit von der Augen- 


grosse [DO]). Hinsichtlich des Merkmals DO zeigen die Arten L. fabricii 


und L. medius in allen Altersgruppen reelle Differenzen. Die reellen Diffe- 


renzen in dem Merkmale DO bedingen in den ersten Gruppen auch die 
Differenzen in HC. In spateren Altersgruppen ubt das Merkmal DO schon 
keinen Einfluss auf die Kopfhohe (HC) aus und der Unterschied unserer 
\rten hinsichtlich des Merkmals HC wird entsprechenderweise ausgeglichen. 
Da die Veranderungen des Merkmals HC zunachst durch ein anderes 
Merkmal bedingt werden, lasst sich HC nicht als besonderer Komplex be- 
handeln, wie die vorstehend besprochenen unabhangigen Grundmerkmale. 
Das Merkmal AD (aus dem ,,a‘“-Komplex), das dem Charakter seiner 
Kurven nach an das Merkmal HC erinnert, zeigt uns den Weg, auf dem 
die eigenartigen Abweichungen von //C zustandekommen konnten. Aus der 


Ahnlichkeit der AD- und HC-Kurven folgt, dass das Merkmal AD in den 
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ersten Gruppen, wahrscheinlich, ebentalls, wie //C, wenn auch in geringerem 
Grade von dem Merkmal DO abhangt. 
Das Merkmal der Schwanzflossenlange (Ca) steht (im Vergleich zu allen 
vorstehend besprochenen Merkmalen) ganz fiir sich. Wie aus der beigege- 


benen Tabelle 14 zu ersehen ist, erleidet dieses Merkmal gar keine Alters- 


veranderungen, indem es von der ersten bis zur letzten Altersgruppe ein- 


und denselben Wert beibehalt. Man sieht aus der Tabelle, dass hinsichtlich 


belle 


Vergleich von L. fabricii und I.. medius hinsichtlich der Schwanzfiossen- 


linge ,,Ca“. 
(sruppen 
50—75 


des Merkmals Ca zwischen den Arten L. fabricii und L. medius gar keine 
Unterschiede bestehen. Fur die Erkenntnis der Mechanismen, die die Aus 
bildung der Differenzen der Arten L. fabricii und L. medius bedingen, hat 
dieses Merkmal also gar keine Bedeutung, so dass seine spezielle Be- 
trachtung sich hier ertibrigt. Diesem Merkmal lassen sich noch einige Merk- 
male anschliessen, wie z. B. die Anzahl der Strahlen D, A und V’ und einige 


andere. 


\lles Dargelegte lasst sich folgendermassen zusammenfassen. 

Die Unterscheidungsmerkmale der Arten L. fabricii und L. medius er- 
leiden wahrend der Wachstumsperiode der beiden Arten ahnlich gerichtete 
Veranderungen. Die entsprechenden Merkmale durchlaufen bei den beiden 
Arten eine Reihe analoger Stufen. Die Trennung hinsichtlich dieser Merk- 
male entsteht hauptsachlich infolge des Stillstehenbleibens der Art L. medius 
auf einer von diesen Stufen, wahrend L. fabricii sich einige Stufen weiter 
entwickelt. Die Abb. 11, 12, 13 und 14 illustrieren das Dargelegte. Beim 
Vergleich dieser Abbildungen kann man sehen, dass ein jugendlicher 51 mm 
langer L. fabricii (Abb. 12) in Bezug auf Korperproportionen und einige 
morphologische Merkmale uns mehr an erwachsenen (112,5 mm langen) L. 
medius (Abb. 13) erinnert, als an erwachsenen L. fabricii von 187 mm 
(Abb. 14). Dies gilt, wie die Abbildungen (Photos) zeigen, fir die Mehrzahl 
der Unterscheidungsmerkmale dieser Arten. Unter den Merkmalen, die den 
jugendlichen L. fabricit (Abb. 11) dem erwachsenen L. medius (Abb. 13) 


annahern, sind besonders auffallend die folgenden: relative Korperhohe, 
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Koptlange, Anteanaldistanz, relative Augengrosse, Gleichheit der Ober- und 
Unterkiefer, wie auch die (in den Photos schlecht zu unterscheidenden 
Merkmale) der rundlichen Form der Schwanzflosse und der Verbindung der 
unpaaren Flossen. Aus der Betrachtung der Photographien folgt, dass L. 
medius dem jugendlichen LL. fabricii angeglichen werden kann. 

Abb. 15 zeigt die Beziehungen der Arten L. fabricii und L. medius, so 
wie sie sich auf Grund der Untersuchung der Veranderungen der einzelnen 
Merkmale wahrend der Wachstumsperiode darstellen lassen. 

Der Punkt 4 bezeichnet die embryonalen Ausgangstormen unserer Arten, 
die hinsichtlich der vorstehend analysierten, die beiden Arten charakterisie 
renden, systematischen Merkmale sich wahrscheinlich nicht scharf genug 
differenzieren lassen. Eine fassbare Trennung kommt wahrscheinlich gegen 
das Ende der Morphogenese zustande und wird (wie wir annehmen!) be 
dingt durch das Stehenbleiben des L. medius hinsichtlich einiger Merkmale 
auf friheren Entwicklungsstufen, als es bei L. fabricii der Fall ist. Die 
weitere Entwicklung von L. fabricii und L. medius geht parallel; die Indi 
viduen der beiden Arten verandern sich hinsichtlich aller ihrer Merkmale in 
derselben Richtung. Die entsprechenden Merkmale dieser Arten durchlaufen 
dieselben Ordnungsstufen (a’, a®, a’ ...; b', b?, ... usw.). Die greitbare 
Differenz der beiden Arten, die ihre Gegenutberstellung durch REINHARDT 
und KrOyER veranlasste, kommt dadurch zustande, dass L. fabricii eine 
erossere Anzahl dieser Stufen zurticklegt als L. medius. L. fabricit wachst 
also und verandert sich weiter auch nach derjenigen Grenze, die gewohnlich 
von L. medius erreicht wird. 

In Abhangigkeit von dem relativ friheren oder spateren Zeitpunkt der 
Trennung der beiden Arten nach diesem oder jenem Merkmal lassen sich 
die Merkmale der Arten L. fabricii und L. medius in mehrere Gruppen oder 
omplexe einteilen.! 

1. Kin Teil der Merkmale verandert sich bei den beiden Arten in annahernd 
gleichem Tempo, d. h. gleichgrosse Exemplare haben in diesen Merkmalen 
keine reellen Unterschiede. Diese Merkmale sind in Abb. 15 mit dem Buch 


staben ,a‘‘ bezeichnet. Es geh6ren hierher: die Form der Schwanzflosse, 


die Korperhohe (H), die Kopflange (LC), die Anteanaldistanz (AA) und 


zum Teil auch die Antedorsaldistanz (4AD).2 Der Umstand, dass die Ord- 
nungsindices des Buchstabens ,,a‘* bei den beiden Arten der Ordnungszahl 


der Altersgruppen (I, II, II], IV, V) entsprechen, zeigt, dass die Veran- 


Unselbstandige Merkmale, deren Veranderungen von Veranderungen anderer Merk 
male abhangen, sind aus der nachstehenden Ubersicht ausgeschlossen. Diese Merk 
male sind die folgenden: das Verhaltnis der Brust- und Schwanzflossen, das Ver- 
haltnis des Augendiameters zu der Anteorbitaldistanz und die Kopfhohe. In unserer 
Ubersicht gelangen zur Betrachtung alle selbstandige Merkmale, nach denen L. fabricii 
und L. medius differenziert werden konnen 

Auch die Anteventraldistanz (Al) 
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derungen dieser Gruppe von Merkmalen bei den beiden Arten in annahernd 


gleichem Tempo vor sich gehen. Die Trennung hinsichtlich dieser Merkmale 


beginnt erst ausserhalb der Wachstumsgrenzen von L. medius, d. h. wenn 
L.. fabric die Altersgrenzen von L.. medius iiberschreitet (140—170 mm 
Altersgruppe). 

2. Kin Teil der Merkmale verandert sich bei L. medius in rascherem Tempo 
als bei L. fabricii, d. h. L. medius legt wahrend des Wachstums einige Stufen 
mehr zuruck, als gleichgrosse Individuen von L. fabricii. Es gehdrt hierher : 
die Lange der paarigen Flossen (LP und LI’) und die Postorbitaldistanz 
(PO). Die Beziehungen der beiden Arten hinsichtlich dieser Gruppe von 
Merkmalen sind in Abb. 15 mit dem Buchstaben ,,b“ bezeichnet. Die jugend- 
lichen Exemplare beider Arten (1. und IJ. Gruppe) sind in diesen Merkmalen 
ahnlich. Weiter gehen die beiden Arten auseinander (insofern L. medius 
sich in rascherem Tempo verandert, als L. fabricii) und gleichgrosse Exemp 
lare der beiden Arten lassen sich schon voneinander unterscheiden (5% + bt) 
Grossere L. fabricii (VI. Gruppe) und gewohnliche L. medius (IV. Gruppe) 
sind in diesen Merkmalen ahnlich, insofern L. fabricii L. medius ,,einholt’, 
indem er die von dem letzteren schon durchgemachten Stufen durchlauft. 
Weiter uberholt L. fabricii, dank seinem fortgesetzten Wachstum, den auf 
der Stufe ,,b*‘ stehengebliebenen L. medius noch um eine Stufe. Die sich 
mit dem Wachstum nicht mehr ausgleichende Trennung hinsichtlich dieser 
Merkmale beginnt also weit ausserhalb der Wachstumsgrenzen von L. medius 
Im Vergleich zu der vorangehenden Gruppe von Merkmalen (,,a“) verschiebt 
sich der Zeitpunkt der Trennung noch weiter von dem Beginn der Alters 
veranderungen der beiden Arten. 

3. Ein Teil der Merkmale verandert sich bei jugendlichen L. fabricii in 
etwas rascherem Tempo als bei L. medius. Dieselben Stufen dieser Merk 
male lassen sich deswegen bei L. fabricii bei geringerer Korpergrosse an 
treffen als bei L. medius. Is gehort hierher: das Vorspringen des Ober- 
kiefers, die Lage der maximalen Korperhohe uber dem Bauch und, zum 
Teil, die zugespitzte Form der Schwanzflosse. Die Veranderungen dieser 
Gruppe von Merkmalen sind in Abb. 15 mit dem Buchstaben ,,c“ bezeichnet. 

In diesem Falle ist die Trennung der beiden Arten (umgekehrt zu den, 
was fur die vorangegangene Gruppe von Merkmalen beschrieben wurde) 
dem Beginn der Altersveranderungen von L. fabricii etwas angenahert. 

4. Ein Teil der Merkmale bleibt bei den erwachsenen L. medius auf einer 
Stufe, welche vom L. fabricii bei betrachtlich geringerer Korpergrosse aut 
fruhen Wachstumsstadien durchgemacht wird. Dies gilt fiir die Verbin- 
dung der unpaaren Flossen. Der Buchstabe ,,d‘“‘ der Abb. 15 bezeichnet die 
Veranderungen dieses Merkmals. Wie in der vorangegangenen Gruppe von 
Merkmalen, ist die Trennung der Arten nach diesem Merkmal ebenfalls 


gegen den Beginn der Altersveranderungen von L. fabricii verschoben, die 
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Verschiebung ist aber in diesem Falle eine viel grossere: die Trennung. be- 
ginnt schon auf den ersten Wachstumsstadien von L. fabricii. 

5. Ein Teil der Merkmale unterscheidet schliesslich L. fabricii und L. 
medius schon auf den ersten Stadien der Wachstumsperiode. Es sind dies 
die Unterscheidungsmerkmale der jugendlichen Exemplare der beiden Arten: 
der Augendiameter, die Brustflossenstrahlenzahl und zum Teil auch die 
Farbung. Die Veranderungen dieser Merkmale sind in Abb. 15 unter den 
Buchstaben ,,c‘ und dargestellt. 

Die Trennung in Bezug auf diese Merkmale setzt schon wahrend der 
Morphogenese ein, d. h. der Zeitpunkt der Trennung wird auf noch frihere 
Entwicklungsstadien verschoben als bei der vorangegangenen Gruppe von 
Merkmalen. 

Das verschiedene Tempo der Veranderungen, denen die Merkmale der 
\rten L. fabricii und L. medius wahrend des Wachstums unterliegen, be- 
dingt verschiedene Typen der Beziehungen dieser Merkmale. Ein Teil der 


Merkmale (Gruppe ,,a‘‘, Abb. 15) verandert sich bei den beiden Arten in 


annahernd gleichem Tempo, und die Arten sind in Bezug aut diese Merk- 


male im Beginn und wahrend eines Teils der Ontogenese (a° — a’) 
einander ahnlich, so dass die Trennung erst gegen das Ende der Ontogenese 
(a° +a‘) zustandekommt. Nach anderen Merkmalen (Gruppe ,,b‘) sind die 
beiden Arten zunachst ahnlich (6! b'), gehen aber weiter infolge des 
rascheren Veranderungstempo bei L. medius (6*°+ auseinander, um 
dann wieder ahnlich zu werden, insofern L. fabricii den vorausgeeilten L. 
medius In Bezug auf einige unselbstandige Merkmale 
(Kopfhohe) differenzieren schliesslich beide Arten im Beginn der Wachs- 
tumsperiode und nahern sich einander nur gegen das [nde dieser Periode. 

Ahnliche Formbeziehungen, wie die beschriebenen, wurden erstmalig von 
Fr. MULrer (1864, S. 70-71) in der Ontogenese der Crustazeen und 
Wurmer beschrieben. MULLER betrachtet die Beziehungen der verschiedenen 
Arten und Genera auf verschiedenen Entwicklungsstadien und beschreibt 
mehrere Typen (Variationen) dieser Beziehungen. Auf der Anfangsstadien 
der Ontogenese sind verschiedene Arten und Genera zumeist viel ahnlicher 
als auf spateren Stadien, d. h. die urspringlich ahnlichen Formen gehen mit 
der fortschreitenden Entwicklung immer mehr und mehr auseinander. Von 
dieser allgemeinen Regel gibt es indessen eine Reihe Abweichungen. Es kommt 
vor, dass erwachsene Formen viel ahnlicher sind als friuhe Embryonen oder 
mit anderen Worten, dass Formen, die auf Anfangsstadien der Entwicklung 
sehr verschieden waren, sich spater annahern (mit dem Wachstum kon- 
vergieren ). (Nach MU Lier, S. 70... ,,... das Verschiedenheit um so 
grosser wird, je weiter man in der Entwicklung zuruck geht“ ...). In an- 
deren Fallen gehen anfanglich ahnliche Formen im Prozess der Ontogenese 


auseinander, um dann gegen ihr Ende sich wieder zu nahern. (Nach MULLER, 
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S. 71 ,,... gehen die Wege, die vom gleichen Ausgangspunkte zu gleichem 
Ziele fuhren, in der Mitte der Entwicklung weit auseinander“ ...). Es gibt 


schliesslich Falle, in denen Formen, die auf Anfangs- und Endstadien der 


Ontogenese verschieden sind, sich in der Mitte der Entwicklung nahern 
(,,... die grosste Ahnlichkeit in der Mitte der Entwicklung fallt ... S. 71). 


Die vorstehend angefiihrten Daten iiber die Beziehungen der Arten L. 
fabricili und L. medius auf verschiedenen Wachstumsstadien zeigen, dass 
gewisse Variationen, die den von MULLER fiir ganze Entwicklungsstadien 
der Crustazeen beschriebenen Abweichungen analog sind, auch bei einzelnen 
Merkmalen dieser Arten (und dabei wahrend der Wachstumsperiode!) statt- 
finden. So sind z. B. in Bezug auf die Kopfhéhe' die erwachsenen Individuen 
einander viel ahnlicher, als die jugendlichen Exemplare, wahrend hinsichtlich 
der Flossenlange (Gruppe ,,b‘‘) die Ahnlichkeit zu Beginn und gegen das 
Inde der Wachstumsperiode eine viel gréssere ist als in der Mitte dieser 
Periode. Dessenungeachtet ko6nnen wir von einem allgemeinen Prinzip 
sprechen, nach dem die Trennung unserer Arten wahrend der Ontogenese 
nach allen untersuchten Merkmalen erfolgt; es besteht, wie oben aufgezeigt 
wurde (Abb. 15), darin, dass der kleinwiichsige L. medius auf dem (parallelen) 
Wege der Altersveranderungen friiher stehen bleibt, wahrend der L. fabricii 
auf demselben Wege einige weitere Stufen zuriicklegt. Diese Art der Tren- 
nung von Formen wird von MULLER (S. 75) als ein besonderer Typus isoliert 
und dem Divergenzprinzip gegentbergestellt. 

Die phylogenetische Analyse der Beziehungen der Arten L. fabricii und 
[.. medius zeigt uns, dass die Trennung dieser Arten auf mehreren Wegen 
erfolgen konnte. Es bestehen hier drei Denkmoglichkeiten, die wir in Abb. 16 
zusammenstellen. Es kann angenommen werden, dass L. fabricii die Aus- 
gangsform darstellt und dass L. medius aus dieser Art (s. Abb. 16a) dadurch 
entstanden ist, dass bei einer Gruppe von Individuen ein Stillstand in der 
Entwicklung eingetreten ist, nach welchem diese Individuen Geschlechtsreife 
erlangten. Die Ursache der Entstehung der Art L. medius lage in diesem 
Falle in der Neotenie, syn. Progenese, syn. Haelikomorphie, d. h. gewisser- 
massen in Rtckbildung ,,durch lebenslangliches Reproduzieren von jugend- 
lichen Stadien’ (Tatiew, 1915) (Abb. oder, wenn wir eine gebrauch- 
lichere Terminologie anwenden wollen, in dem Wegfall der terminalen Ent- 
wicklungsstadien (,,Abbreviation’®, von FRaNz [1927], ,,[V. Typus‘ von 
MATWEJEFF [1932], negative Anabolie [SEWERTZOFF, 1931|). 

Man konnte aber auch das Umgekehrte annehmen, namlich dass L. medius 
die Ausgangsform ist, und dass L. fabricii aus dieser Form durch Verlange- 
rung des Wachstums, resp. der Entwicklung einer Gruppe von Individuen 

‘ Dieses Merkmal ist in die Gruppen (‘Komplexe) der Abb. 15 nicht aufgenommen, 


denn es ist in seinen Veranderungen von zwei anderen Merkmalen abhangig: zunachst 
von dem Augendiameter, spater von der Kieferentwicklung. 
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(Abb. 16 6) hervorgegangen ist, wobei im weiteren die Trennung dieser 
Arten nach eimigen Merkmalen sich aut fruhere Stadien verschoben hat 
(s. SEWERTZOFF, 1927, S. 123...). Die Ursache der Trennung unserer Arten 
ware hier das Stehenbleiben der Art L. medius auf einer bestimmten Stufe 
des Wachstums (resp. der Entwicklung), wahrend die Art L. fabricii einige 
Stufen weiter gegangen ware.' Einen solchen Fall sehen wir in der Abb. 16 b. 

kes besteht schliesslich noch die Moglichkeit, dass die beiden Arten von 
einer gemeinsamen Ausgangsform abstammen. Gewisse gemeinsame Gruppen 
von Merkmalen, denen die Tendenz sich parallel zu verandern innewohnt, 


konnten unsere beiden Arten von dieser Stammform vererben, spater aber, 


in der Hauptsache, eine Trennung erfahren und zwar dadurch, dass eine 


von ihnen (L. medius) auf einer friheren Entwicklungsstufe stehen geblieben 
ist, wahrend die andere weiter evolutionierte. Die Trennung unserer Arten 
ware in diesem (in Abb. 16 c dargestelltem) Falle auf homaeogenetischem 
ler homoiologischem? Wege zustandegekommen. 

Die Betrachtung der soeben angedeuteten phylogenetischen Wege, auf denen 
sich die eigenartigen Beziehungen der Arten L. fabricii und L. medius (Abb. 
16) ausbilden konnten, fuihrte uns zu folgenden Schlussen. 

Die Entstehung des L. medius aus dem L. fabricii (Abb. 16 @) auf dem 
\Wege der Neotenie konnen wir wohl ausschliessen. Its legen keine Daten 
vor, die fur eine solche Annahme sprechen konnten. Entwicklungsgeschicht- 
lich lasst sich diese Annahme nicht bestatigen, wahrend ein Vergleich der 
relativen Organisationshohe der beiden Arten uns hier nicht weiterbringen 
kann. [kin Analogisieren mit den Fallen von KUKENTHAL (1898 zit. nach 
MATWEJEFF, 1929) und WASSNETZOFF (1928), die eine ausser jedem Zweifel 
stehende Erhaltung bei Nachkommen vortbergehender ontogenetischer Sta- 
dien ihrer Ahnen ftir die ganze |.ebensdauer beschrieben haben, wtirde sich 
durch nichts begrunden lassen. 

Die Abstammung des L. fabricit von L. medius (Abb. 16 6) ist am wahr 
scheinlichsten. Es gibt gewisse Fingerzeige, die fur diese Annahme sprechen. 
\llgemein bekannt ist z. B., dass Formen, die in arktischen Gewassern leben, 


‘Den Terminus ,,Epistase“, der von Ermer (1888) zur Bezeichnung von Erschei- 
nungen, die dem hier beschriebenen Phanomen ahnlich sind, vorgeschlagen wurde, kann 
ich hier nicht gebrauchen, denn er setzt die Praeexistenz eines bestimmt gerichteten 
Weges voraus, wozu in unserem Falle gar keine Grunde vorliegen. Es entsprechen 
unserem Falle die Terminen: Prolongation (FRANz), Hypermorphosis (DE BEER), Ana- 
bolie (SEWERTzoFF), Addition (MATWEJEFF). 

2 Das Prinzip der parallelen Veranderung verwandter Formen (denen auch die in 
unserem Falle beschriebenen Beziehungen beigerechnet werden miussten) wurde in die 
Literatur von Ermer (1897) unter dem Terminus ,,Homaeogenesis* und von PLATE (1901, 
1922) unter der Bezeichnung ,,Homoiologie“ eingefuhrt. PLATE (1922, S. 7) charak- 
terisiert dieses Prinzip in folgenden Worten: ,,Homoiologie = unabhangig erworbene 
morphologische und physiologische Ahnlichkeit oder Gleichheit bei Tieren, welche sich 
unabhangig voneinander von derselben Stammform ableiten. Sie besitzen eine Anzahl 
eleicher Erbfaktoren und haben daher die Tendenz, sich in ahnlicher Weise weiter 
zu entwickeln“ DARWIN“ spricht in demselben Sinne »von analogen oder 
parallelen Variationen“ 
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ein spateres Ausreifen und einen langsameren Stoffwechsel, dem zufolge 
auch ein starkeres Wachstum aufweisen, als die ihnen verwandten Formen 


der Gewasser der gemassigten Zone (Hesse u. a.). An den von der warmen 


nordatlantischen Stro6mung (dem Golfstrom der alteren Autoren) umspiilten 


Ktisten von Spitzbergen kommt nach Horsvten L. fabricii nicht vor und kann 
hier nur L. medius angetroffen werden. Im Weissen Meer, das sich durch 
ein strenges arktisches Regime auszeichnet, findet man, anscheinend, viel 
haufiger L. fabricii als L. medius. Obgleich die geographischen Verbreitungs 
gebiete von L. fabricii und L. medius zu bedeutendem Grade zusammenfallen, 
durfen wir, meines Erachtens, diesen Hinweis nicht unbeachtet lassen. 

Zu Gunsten der Annahme von der Abstammung des L. fabricii von L. 
medius spricht auch der Umstand, dass die Merkmale die den L. fabricii 
vom L. medius unterscheiden, eher ,,quantitativer“ als ,,qualitativer’’ Natur 
sind. Wie vorstehend gezeigt wurde, kann L. fabricii gleichsam als ein 
weiterentwickelter ,groésser als gewohnlich geworden“ L. medius betrachtet 
werden; die liesse sich ja sehr wohl mit. dem wachstumsstimulierenden FEin- 
fluss des kalteren Regimes vereinbaren. 

Die Abstammung der beiden Arten von einer gemeinsamen Stammform 
(Abb. 16 a) fand in unserem Falle, wahrscheinlich, nicht statt. Es spricht 
dagegen schon die vorstehend angefuhrte Erwagung von der ,,quantitativen™, 
nicht ,,qualitativen‘’ Unterschiedlichkeit der Merkmale der beiden Arten. Es 
liesse sich aber noch eine weitere Erwagung anfthren. Stellt die Kunkta- 
tionsphase in der Ontogenese des L. fabricii in der Tat ein dem L. medius 
entsprechendes Stadium, so spricht das Vorhandensein nur einer solchen 
Phase in der Ontogenese des L. fabricit und das Fehlen einer solchen Phase 
in der Ontogenese der L. medius indirekt daftr, dass diese beiden Arten 
keine gemeinsame Stammform besitzen. 

Ist die Annahme von der Abstammung des L. fabricii von L. medius 
richtig, so lasst sich die Trennung der beiden Arten dadurch erklaren, dass 
von der Art L. medius sich eine Gruppe von kalteliebenderen Formen 
abtrennt, welche Formen grossere Korperlange erreichen und sich von der 
Ausgangsform immer mehr und mehr entfernen. Die Unterscheidungsmerk- 
male der beiden Arten verschieben sich immer mehr und mehr auf die An- 
fangsstadien der Ontogenese, und die [xistenz mehreren Gruppen solcher 
Unterschiede, die auf verschiedener Entfernung von dem Ausgangspunkt der 


Trennung auftreten, demonstriert diesen Vorgang in anschaulicher Weise. 


Der Inhalt unserer Abhandlung lasst sich folgendermassen zusammen- 
fassen. 
t. Die Arten Lumpenus fabricii (C. V.) und Lumpenus medius Reinh. 


(Fam. Blenniidae) zeigen folgende Beziehungen: die erwachsenen [¢xemplare 
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von L. fabricii erreichen betrachtlich grossere Korperlange, als die E-xemplare 
der Art L. medius; die erwachsenen Exemplare dieser Arten sind nach einer 
Reihe von Merkmalen gut differenzierbar. 

2. Junge Ixemplare dieser Arten lassen sich nach den angefuhrten Merk- 
malen schwer unterscheiden. Trotzdem bestehen auch hier konstante Unter- 
scheidungsmerkmale, die von den fritheren Autoren nicht genugend beriick- 
sichtigt wurden. Das Vorhandensein solcher Unterscheidungsmerkmale spricht 
fur die Selbstandigkeit der beiden Arten. 

3. Die Altersveranderungen der Merkmale, nach denen sich die Arten L. 
fabricii und L. medius unterscheiden lassen, sind bei den beiden Arten 
eleichsinnig gerichtet. Die Unterschiede dieser Arten entstehen infolge des 
grosseren Wachstums des L. fabricii; L. fabricii geht also auf demselben 
Wege, auf dem L. medius etwas frither stehen bleibt, noch einige Stufen 
weiter. 

4. Die Kurven der Altersveranderungen der genannten Merkmale zeigen 
bei Exemplaren von L. fabricii, die der Korperlange nach den erwachsenen 
Kxemplaren von L. medius entsprechen, eine voribergehende Verlangsamung 
im Tempo der Veranderungen, Diese Verlangsamung bezeichnen wir als die 


Alles Dargelegte gestattet uns eine Reihe von Schlusstolgerungen und bietet 


auch Gelegenheit, einige Bemerkungen allgemeiner Art anzuschliessen. 


SCHLUSSFOLGERUNGEN. 


1. Die Trennung der Arten L. fabricii und L. medius erfolgt in der Haupt- 
sache wahrend der Morphogenese. Obgleich sie durchaus ausreichend ist, um 
die Unterscheidung der beiden Arten schon auf den ersten Stadien der 
Wachstumsperiode zu gestatten, ist sie doch derart unauffallig, dass die beiden 
Arten bis jetzt vorwiegend auf Grund einer Reihe anderer Merkmale unter- 
schieden wurden, die von dem Wachstum der Individuen abhangen (,,Wachs- 
tumsmerkmale“) und bei den erwachsenen Formen scharfer ausgesprochen 
sind. 

2. Die auffallendere Trennung der Arten L. fabricii und L. medius wahrend 


der Wachstumsperiode erfolgt gerade dank dem Auftreten dieser Merkmale. 


3. Die beiden Arten verandern sich mit dem Wachstum in derselben (einer ) 


Richtung. L. fabricii erreicht dabei grossere Korpermasse, als L. medius, 
bewegt sich also auf dem Wege der gemeinsamen Veranderungen eine Strecke 


weiter: was L. medius anbetrifft, so lasst er sich einer Stufe in der Ent- 


wicklunge des L. fabricii angleichen. 
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4. Die Hauptursache der Differenzierung der Art L. fabricii liegt, viel- 


leicht, in Umwelteinfliissen, die zur Abtrennung einer Gruppe von kalte- 


liecbenderen Exemplaren von der Ausgangsart fiihrten (insofern L. fabricii, 
allem Anschein nach, vorwiegend in kalteren Gegenden verbreitet ist, als L. 


medius ). 


ALLGEMEINE BEMERKUNGEN. 


1. ks steht fest, dass es Serien naheverwandter Arten gibt, die sich haupt 
sachlich in K6rpermassen unterscheiden und gleichsam auf verschiedenen 
Stufen einer einzigen gemeinsamen Veranderungsreihe (Entwicklungslinie ) 
stehen. Diejenige Art, die die grossten Korpermasse aufweist, macht dabei 
in ihrer Ontogenese eine Reihe von Stadien durch, die den kleinerwachsenden 
Arten derselben Serie entsprechen. 

Die Analyse der Beziehungen der Arten L. fabricii und L. medius gibt 
uns die Moglichkeit, die [Entstehungswege solcher Serien naheverwandter 
\rten zu beleuchten. 

2. Ausser des Trennungsmodus durch Ausbildung von ihrem Wesen nach 
verschiedenen Merkmalen gibt es noch einen anderen Trennungsweg, der 
darin besteht, dass Merkmale, in denen die spater getrennten Arten zunachst 
ahnlich sind, eine gemeinsame [¢ntwicklungslinie durchmachen, dabei aber 
auf dieser Linie verschiedene Anzahl von Stufen zuriicklegen. Die Unterschiede 
der neu entstehenden Formen, die auf diese Weise zustandekommen, sind 
bedingt durch den anfangs quantitativen Unterschied der von diesen Formen 
durchgemachten Anzahl von Stufen, nicht aber durch den urspriinglich 
qualitativen Unterschied der neu erworbenen Merkmale. 

3. Die sich auf diese Weise abtrennenden Arten durchlaufen wahrend der 
Ontogenese in Bezug auf die wichtigsten Unterscheidungsmerkmale ahnlich 
gerichtete (parallele) [Entwicklungswege. Die Unterschiede dieser Arten 
entstehen dadurch, dass sie auf verschiedenen Stufen des fuir eine ganze 
Gruppe von Arten gemeinsamen [:ntwicklungsweges stehen bleiben. Gross- 
wiichsigere Arten scheinen dabei eine ,,XKunktationsphase“, d. h. eine voriiber- 
gehende Verzogerung im Tempo der Entwicklung, durchzumachen; diese 
Kunktationsphase fallt gerade auf den Zeitpunkt, in dem sie eine Korper 
grosse erreichen, die fur kleinwuchsigere Arten habituell ist. 

4. Gruppen oder Serien von Arten, die sich auf diese Weise abgetrennt 
haben, lassen sich als ein einheitlicher Entwicklungsstamm darstellen, an dessen 
stabilen Phasen sich die verschiedenen Arten der ganzen Gruppe abtrennen. 
Spuren solcher stabilen Phasen in Form von Kunktationsphasen ver- 
bleiben in der Ontogenese der Arten, die auf dem gemeinsamen Entwick- 
lungswege weitere Strecken zurticklegen, als ihnen verwandte Arten (die 


Definition der Kunktationsphase findet sich in Seite...). 


33 


Parallele 


THEODOR RASS 
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STUDIEN UBER ZWEL LUMPENUS-ARTEN 


Beilage 2. Tabelle der Mittelindicen. A. Lumpenus medius. 


Gruppen: 


Dimensionen in mm.: . . | —150 


| n=6 
Anteanaldistanz ,,4 4“ 143,2 +0,58 |41,9040,47 |41,34+0,68 


N=13 = n=15) n 
Antedorsaldistanz ,,4D“. . |20,00 + 0,46 19,64 £0,¢ £0,23 |16,67 +0,39 


+0,89 +0,98 


13} 5} n=6 
Anteventraldistanz . |17 3. [16,95 114,75 £0,26 
| o | = | o 0,63 
= 13} 1 n=6 
Kopflange . }18,36£0,23 | 33 0,48 
21,18 


( 


n 
Postorbitallange ,,PO" . .| 9,500,17 | 20 | £0,31 | 8,18 0,15 
to,50 | a | r= £0,38 


N=1- = n=6 | 
Augendiameter ,,DO". . . | + 0,08 | + 0,16 
| «= | +0,42 


Anteorbitallange ,,40* 


Kopfhéhe 


Lange der Brustflossen ,,/./ 


Lange der Bauchflossen 


K6rperhohe (am Anfang D) 
5620 | + 0,29 
+ 1,06 £0,93 


Hoéhe des Ko6rpers (am An n= n=o | 
fang A) #7, ° +o,14 + 0,29 
| 2657 


Lange der Schwanzflosse | n= 
+o0,89 


401 
| | | | , | r 
| 
| | 
n=2 
40,40 
}o=t166 |o=1t164 | 
16,00 
| 
2 
13,25 
2 
, I5, 
5545 
3€ n=2 
| 
| 
2 
385 
| N=13 n=11 n=15} n=6 | n=2 | 
| | 4,2540,14 | 377-4007 | 3,20 
$= 2057 o= o = 20,54 c= | 
n=9 n=9 | n =13| n=6 | N=2 | 
. | 8,7620,31 8,50+0,24 | 7,45+0,26 7,050,14 | 6,50 | 
=+0,94 | ¢= | 20,35 
} n=13 n=11] N=15 n=6 n=2 | 
| 15,73 0,29 |14,5040,38 | 12,940,28 [11,67 
| | 
| ¢=2+1,01 | a= 2076 
. | 6,64 +0,26 5.04¢0,18 | 5,3520,13 4,95 t0,21 475.1 
o = £0,690 40,38 | to,32 | + 0,46 
| 
11| N=15 n=6 | n=2 | 
g,08 + 0,16 8,33 t0,12 | 
o=t0,59 | «= +0,30 
| | 
N=13 n=6 n=2 | 
| 
7,81 £0,29 7,05 t0,14 
= ¢= 0,35 
| 
33 n=0 
11,83 0,76 4 
1,87 
07 
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Beilage 


Tabelle der Mittelindicen. 


Gruppen 


Dimensionen in mm.: 


\nteanaldistanz ,,4A4 


Antedorsaldistanz ,,4 


Anteventraldistanz ,,4 


Kopflange ,,2C“ 


Postorbitallange 


\ugendiameter ,,DO* 


Anteorbitallange 
+ 0,48 


Kopfhohe durch den Mittelpunkt der n=) 
Augen) ,,7C“ + 0,29 


27303 
Lange der Brustflossen ,,7?* 
Lange der Bauchflossen ,,Z 1“ 


Ko6rperhéhe (am Anfang D) ,,//“ 


Hohe des Ko6rpers (am Anfang A_ ,,H,“ 


Lange der Schwanzflosse ,,Ca“ 10,16 +0,29 


1,03 


41,67 


0,09 

7+0,14 
0,49 


O,21 
0,50 0,00 
0,30 


1,04 


402 
| 
] 
— : 
| 
13 n=12 n=10 
. «| 42,65 0,27 41,9 £0,43 
= +0,94 + 1,36 
N=13 N=12 n=10 
18,50+ 0,28 [7,83 20,23 17,04 0,44 
N=12 m=10 | 
4. etn a0 } 
~| 20:32 16,75 16,5 £0,33 
6= =1,14 21,06 1,05 
| 
N=13 12 n=10 
. .| 18,26 0,23 17,92 £0,19 17,0t0,27 VOI 
: JOLe 
| 
nN=13 n=12 n=8 190 326 
9,33 0,17 9,3 952019 
6 +061 + 0,47 
13 ) 10 
3,98 + 0,09 2 3,65 £0,10 
+ 0,34 0 = 0,32 
uw=13 10 
4,7 4,75 =0,17 
+ 0,53 
6,29 
0 
13 10 
15,33 
ad + 
==+0,84 
0 71 5 
6,30 6,45 0,21 
2007 o = +0,84 « = +0,46 
n=12 13 
8,02 +0,12 8,08 t0,19 7,9 0,16 
12 12 S 
7,25 t0,22 7,0 £0,20 
+0,76 G 0,76 +0,57 
} 1=13 
OS 
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Lumpenus fabricu. 


38,5 £0,47 | 38,0 +0,86 
+ 1,49 
n=8 
14,06 +0,19 
+0,99 


n= 
~O,45 
+ 1,42 


=O,50 


8,85 + 


0 


n=10 
3,50 £0,08 +0,09 
+0,2 


27 


+0,29 


n=10 


4,05 +0,16 
10 
6,45 £ 0,19 
+ 0,67 


+o,12 
+ 0,37 
n=s 


5 £0,34 


+ 
+0,71 


n= 
+ 0,17 7,76+ 0,09 
0,53 
n= n=9 
7,06 + 0,25 6,66 £0,17 


= t0,50 


103 
IV | \ VI VII 
125—150 | 150—175 175—-200 200-—225 > 225 
| | | | 
| n=10 n=10 | n=10 n=8 n=2 
41,4 £0,52 40,7 £0,42 41,20 
o + 1,66 1,34 
n 10 nm=10 
16,4 + 0,38 16,32 t0,20 12,95 
| oO 1,19 +0,65 
n=10 n=10 10 n=8 n=2 
15,7 + 0,42 15,9 £0.48 15,2 13,63 £0,44 11,70 
32 = 6 1,25 
n=10 n=10 10 n=58 n=2 
16,8 + 0,36 16,6 40,14 14,19 40,15 12,30 
| ao = £0,43 1,58 o=20,42 
| n=9 n=10 n=10 n=4 
| 9,03 £0,13 0,10 8,20 0,18 8,04 £ 0,32 
2657 26,32 = = 20,50 
n 10 n=2 
| 3.56 £0,09 2,75 t0,05 2,10 
| +0,28 = +0,14 
| 4.55 4,45 £0,23 3,88 + 0,13 $2 
n=9 n=7 
0,47 5575 0,26 5,46 = 0,27 
| n=10 | n=10 n=10 n=8 n=2 
| 13,88 14,0+0,34 12,3 £0,47 11,37 t0,29 10,5 
c=tio7 e= tia? = +0,84 
n=4 n=4 n=8 n=2 
5,95 £0,06 4,98 t0,15 4,81 £0,15 4,3 
| oO n=10 n=2 
7,0 +0,23 6,85 £0,25 6,95 
| = 46,71 
n=10 n=7 
6,0 0,23 6,21 £0,39 
| «=+0,74 o=10,72 o =+1,26 
| n=10 n=8 
| 
9,70 + 0,33 11,13 20,54 
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